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1. Bevezetés 
Az evolúciós ökológia f? tárgya a természetben megfigyelt fenotípusos változatosság 
mögötti okok és mechanizmusok feltárása. Az evolúció (egy szaporodó közösség 
genetikai állományának generációk közötti változása) sokrét? folyamatai közül a 
fenotípust is érint? változások kis arányt képviselnek, és ez az arány még kisebb, ha 
csak az adaptív változásokra gondolunk. Ennek dacára, az adaptív evolúció 
vizsgálata a legnépszer?bb, és talán legfontosabb szelete a tudományterületnek. 
Evolúciós adaptációt több szinten lehet vizsgálni. Gyakoriak a fajok vagy 
magasabb taxonómiai szintek közötti, vagy éppen ellenkez?leg, a populáción belüli, 
egyedek közötti változatosságot célzó kutatások. E két megközelítési szint között 
találjuk a fajon belüli, populációk közötti összehasonlításokat, melyek hathatósan 
segíthetik a konkrét környezeti változók által generált evolúciós változások 
feltérképezését. Egy adott fenotípusos tulajdonság adaptív evolúciójának 
megértéséhez általában három dolgot kell vizsgálni: az egyedek közötti 
változatosságot, az egyedek közötti változatosság genetikai hátterét és a különböz? 
fenotípusú egyedekre ható szelekciós er?ket. Noha egy-egy kiemelt ökológiai 
fontosságú tulajdonság vizsgálatával sok mindent megtudhatunk az adott modell-
rendszer evolúciójáról, a kurrens fenotípusos integrációs elméletek fényében a 
rendszer valódi értelmezéséhez a lehet? legtöbb releváns tulajdonság követésére van 
szükség. 
Disszertációmban a fajon belüli fenotípusos változatosság mögötti 
mechanizmusokat igyekszem felderíteni, egy rendkívül variábilis hal, a kistest? 
kilenctüskés pikó (Pungitius pungitius) széls?ségesen eltér? környezetekhez 
alkalmazkodott populációinak vizsgálatán keresztül. A vizsgálatot több, egymásra 
épül? szinten végeztem. A tulajdonságok „egyszer?” populációs összehasonlításától 
kiindulva tárgyalom a fenotipikus plaszticitás eltéréseit populációk és tulajdonságok 
között, valamint a populációs különbségek kvantitatív genetikai hátterét, majd végül 
kísérletet teszek a tulajdonságok változatossága mögött álló genomikai régiók 
azonosítására. A vizsgált tulajdonságok tekintetében is igyekeztem a lehet? 
legszélesebb merítést tenni, morfológiai, életmenet, neurobiológiai és viselkedési 
karaktereket egyaránt górcs? alá véve. 
1.1. A fenotípusos változatosság mögötti mechanizmusok 
A környezet térbeli és id?beli heterogenitása a szelekciós er?k heterogenitását 
okozza, ami gyakran felel?s a fajok populációi között megfigyelt fenotípusos és 
genetikai szétválásokért (Mayr 1963; Endler 1977). A helyi környezeti 
sajátosságokhoz való – genetikai változatokon alapuló – alkalmazkodást nevezzük 
lokális adaptációnak, és mivel mind a természetes szelekció, mind a legtöbb 
ökológiailag releváns tulajdonság heritabilitása általánosan megfigyelt jelenség 
(Houle 1992; Kingsolver et al. 2001), a megfigyelt fenotípusos változatosságot 
leginkább a lokális adaptációkkal magyarázzák (Schluter 2000; Merilä & Crnokrak 
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2001; Leinonen et al. 2008). Ennek dacára, a populációk közötti genetikailag 
meghatározott fenotípusos szétválásokra más magyarázat is van, például a 
tulajdonságok különbségét okozhatja a random genetikai sodródás is (Lande 1976). 
A természetes szelekció és a random genetikai sodródás hatásainak szétválasztására 
nagyszámú populáció vizsgálatba vonása és a megfelel? neutrális genetikai 
információ ismerete esetén megvan a módszertár (Merilä & Crnokrak 2001; 
Leinonen et al. 2008; 2013). Alacsonyabb számú populáció vizsgálatakor, és/vagy 
genetikai információ hiányában azonban ezek a módszerek nem alkalmazhatóak 
(O’Hara & Merilä 2005). Ilyen estekben egyszer?en a populációk közötti eltérések 
szisztematikusságát, azaz környezet (habitat)-függését vehetjük a természetes 
szelekció indikátorának (Clarke 1975; Endler 1986; Schluter & Nagel 1995; 
McGuigan et al. 2005). 
A környezeti változatossághoz való alkalmazkodásnak a lokális adaptáción kívül 
van egy másik, szintén drasztikus fenotípusos különbségeket okozó mechanizmusa, a 
fenotipikus plaszticitás (egy genotípusból eltér? fenotípusok fejlesztése, West-
Eberhard 2003). Érdekes módon el?fordulhat, hogy a generációkon keresztül, 
genetikai szinten m?köd? lokális adaptáció és az egyedfejl?dés szintjén operáló 
fenotipikus plaszticitás egymással ellentétes irányba hat, aminek eredményeképp a 
természetben nem figyelhet? meg változatosság (countergradient variation; Conover 
& Schultz 1995). Mindezek függvényében a természetben megfigyelt fenotípusok 
alapján levont evolúciós következtetések – mivel a fenotipikus plaszticitás nem 
zárható ki – elhamarkodottnak tekinthet?k, és gyakran hibásak (Kuparinen & Merilä 
2007; Merilä 2009). Persze ez nem jelenti azt, hogy a fenotipikus plaszticitásra, mint 
zajra, kiküszöbölend? zavaró tényez?re kellene tekintenünk (Falconer 1952; Pfennig 
et al. 2010), hiszen önmagában is jelent?s rátermettség-növel? hatással bír 
(Gomulkiewich & Kirkpatrick 1992; Ghalambor et al. 2007; Beldade et al. 2011), 
??t, a modern evolúciós szemlélet szerint a lokális adaptációhoz szükséges els? 
lépesként is felfoghatjuk (West-Eberhard 2005; Pigliucci et al. 2006; Pfennig et al. 
2010). 
Bárhogy is tekintünk a fenotipikus plaszticitásra, a korrekt evolúciós 
interpretáció érdekében szükség van a lokális adaptáció és a fenotipikus plaszticitás 
szerepeinek tisztázására a természetben megfigyelt adaptív változatosság 
létrehozásában, vagy legalábbis a lokális adaptáció fenotipikus plaszticitástól mentes 
becslésére. Erre a két f? módszer a common garden és a reciprocal transplant (talán 
a „közös környezet” és „kölcsönös áthelyezés” lehetne a magyar megfelel?jük, de 
mivel tudommal magyar kifejezések nincsenek használatban, a továbbiakban a 
közismert angol kifejezéseket használom) kísérleti elrendezések alkalmazása (Spicer 
& Gaston 1999; Kawecki & Ebert 2004). Az els? módszernél a különböz? 
populációkból származó egyedeket egy standardizált, közös környezetben neveljük 
fel, mintegy kiiktatva a környezeti változatosság által direkt módon indukált 
plaszticitást. Így a kísérletben megfigyelt változatosság már nagy valószín?séggel 
genetikai hátter? (a biztos eredményekhez több laborgeneráció, vagy komplex 
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keresztezések kellenek; Lynch & Walsh 1998). A második módszer lényege, hogy a 
különböz? populációkból származó egyedeket mind a saját, mind a többi vizsgált 
populáció természetes él?helyein neveljük. Ezen a módon a lokális adaptáció és a 
fenotipikus plaszticitás hatásait közvetlenül becsülhetjük. Az utóbbi módszer persze 
rendkívül munkaigényes és logisztikailag/etikailag is problémás, ezért a környezeti 
variabilitást is gyakran inkább egy common garden kísérlet keretein belül próbáljuk 
rekonstruálni. Amennyiben a kísérlet eltér? környezetekben (akár a természetben, 
akár manipuláció eredményeként laborban) zajlik, a kétféle (genetikai és környezeti) 
komponens elkülönítésén kívül a kett? interakcióját, azaz a genetika-függ? környezet 
indukálta választ is tesztelhetjük. Megfelel? keresztezési elrendezéssel (pl. több hím 
több n?sténnyel párosítva, vagy populációk közötti hibridek létrehozása) vagy a 
természetes populációkban sok-generációs pedigrék mentén mért tulajdonságok 
felhasználásával még mélyebbre áshatunk, és becsülhetjük a f?bb kvantitatív 
genetikai paramétereket, mint például az additív genetikai hatást, nem-additív 
genetikai hatásokat (pl. dominancia), környezeti hatást és az anyai hatást (Wright 
1978; Falconer & McKay 1996; Lynch & Walsh 1998). 
1.2. A fenotipikus plaszticitás és variabilitása 
A fenotipikus plaszticitás meglehet?sen nagy tudományos publicitást kapott az 
elmúlt években. Sokáig csak, mint a lokális adaptációs mintázatokat elfed? zajt 
kezelték az evolúcióbiológusok (Falconer 1952), de mára egyértelm?vé vált a 
jelenség biológiai szignifikanciája (Pfennig et al. 2010). Gyakorlatilag az 
evolúcióbiológia egyik központi kérdésévé n?tte ki magát, összekötvén a genetikát a 
fejl?désbiológiával. Ennek dacára, még nincs teljesen egyértelm? konszenzus a 
fenotipikus plaszticitás jellegér?l, egyesek szerint ez is egy ugyanolyan összetett 
kvantitatív tulajdonság, mint például a növekedési ráta (de Jong 2005), míg mások 
szerint ez egy olyan fejl?dési folyamat, ami el?segíti az adaptív szétválást és végs? 
soron a fajképz?dést (Pigliucci et al. 2006; Crispo 2007; Pfennig et al. 2010). 
Jelenleg a második nézet az uralkodó. Mindenesetre a fenotipikus plaszticitás 
evolúciója, azaz a polifenizmus – polimorfizmus átmenet bármelyik irányban egy 
izgalmas téma, amit éppen csak elkezdtünk értelmezni (Fusco & Minelli 2010). 
Egy egyed sok szinten és módon mutathat fenotipikus plaszticitást. A környezet 
változására a génexpresszió regulációjától a morfológiai struktúrák széls?séges 
módosításáig terjed? skálán képzelhet? el plasztikus válasz, amely, gyakran az 
érintett tulajdonságtól függ?en lehet irreverzibilis, flexibilis vagy reverzibilis, illetve 
megjelenhet jól elkülönül? állapotok formájában vagy egy folyamatos tulajdonság-
grádiens mentén (West-Eberhard 2003; Crispo 2008; Whitman & Agrawal 2009). A 
válasz esetenként csak egy fejl?dési stádiumban figyelhet? meg, de el?fordul a teljes 
élet alatti, vagy akár – anyai hatásokon keresztül – generációkon átível? hatás is 
(West-Eberhard 2003). 
Jogosan merül fel a kérdés, hogy milyen körülmények között jelenik meg a 
fenotipikus plaszticitás képessége? Nyilvánvalóan ez a plaszticitás helyi költség-
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nyereség viszonyaitól függ (DeWitt et al. 1998). Általában az id?szakosan vagy 
finom térskálán változó környezet, a változások prediktálhatósága, és a lokális 
adaptáció ellen ható er?s génáramlás teszi a fenotipikus plaszticitást el?nyössé (Via 
1995, Sultan & Spencer 2002; West-Eberhard 2003; Crispo 2008). Térben és id?ben 
stabil környezetben a fenotipikus plaszticitás elt?nhet a genetikai asszimiláció (egy 
adott fenotípus kanalizálódik, és már környezeti inger nélkül is kifejez?dik) 
következményeként, vagy elt?nhet még a környezet stabilitásától függetlenül a 
random genetikai sodródás és káros mutációk eredményeként is (Waddington 1953, 
Crispo 2007, 2008; Masel et al. 2007). 
A fenotipikus plaszticitás evolúciójának megértése az evolúcióbiológia egyik 
legéget?bb kérdése (Pigliucci 2005). Az egyik legkézenfekv?bb megközelítés lehet a 
különböz? környezethez adaptálódott populációk összehasonlítása, azaz a 
fenotipikus plaszticitás fajon belüli variabilitásának vizsgálata. Az abiotikus (pl. 
kiszáradás esélye kis tavaknál, anoxia) és biotikus (pl. predációs nyomás) környezeti 
hatások tekintetében eltér? populációk képességét a fenotipikus plaszticitásra többen 
is vizsgálták eltér? eredményekre jutva a populációs különbségek és a fenotipikus 
plaszticitás mértékének összefüggése tekintetében (De Meester 1993; Laurila et al. 
2002; Van Buskirk and Arioli 2005, Crispo & Chapman 2010a,b). Az ilyen típusú 
vizsgálatok száma azonban még alacsony, és az egyes vizsgálatok általában 
behatároltak a vizsgált tulajdonságokat illet?en. Ezért szükség van olyan kutatásokra, 
ahol az eltér? környezethez lokálisan adaptálódott populációk képességét az 
adaptációt kiváltó környezeti faktorok által indukált fenotipikus plaszticitásra a 
lehet? legtöbb releváns tulajdonság bevonásával tesztelik. 
1.3. A fenotípusos változatosság kvantitatív genetikai háttere 
A természetben megfigyelt – akár egyedek, akár populációk közötti – fenotípusos 
változatosság vizsgálatánál felmerül az igény, hogy a változatosság létrehozásáért 
potenciálisan felel?s komponensek (pl. additív genetikai hatás, dominancia, anyai 
hatás, környezeti hatás) szerepét számszer?sítsük. Erre már jó ideje számtalan 
kísérleti és matematikai módszer áll rendelkezésünkre (Falconer & McKay 1996; 
Lynch & Walsh 1998). A vizsgálatok legnagyobb része a populáción belüli 
kérdésekkel (heritabilitás, tulajdonságok közötti genetikai korrelációk) foglalkozik 
(pl.: Leinonen et al. 2010, 2011). Ehhez képest talán kissé háttérbe szorultak a 
populációk közötti fenotípusos különbségek megértését célzó vizsgálatok, pedig a 
populációk közötti hibridek vizsgálatán alapuló módszertan már régóta ismert 
(Wright 1978). Persze az izgalmas mintázatokat mutató fajok egy részénél ezek a 
módszerek csak nagy nehézségek árán, vagy egyáltalán nem kivitelezhet?ek, de még 
így is marad elegend? modell. Például Laugen et al. (2002) gyepi békáknál (Rana 
temporaria) vizsgálta a szélességi övek mentén megfigyelt lárvakori rátermettséget 
becsl? változók (növekedési ráta, kor és méret a metamorfóziskor) populációk 
közötti változatosságának hátterét. Két egymástól 1000km távolságra lév? 
populáción alapuló egy generációs reciprok keresztezési sémával sikerült 
meger?síteniük az additív és nem-additív genetikai, valamint az anyai hatások 
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jelenlétét. Még több lehet?ség rejlik olyan fajok vizsgálatában, ahol több 
laborgeneráció is aránylag könnyen létrehozható. Huttunen & Aspi (2003) a 
Drosophila virilis muslica faj két laboratóriumi törzse között megfigyelt párzási 
viselkedésbeli eltérés hátterére volt kíváncsi. Két hibridgeneráció vizsgálatával (a 
második generációban már 12 különböz? hibrid vonal volt) már a lehetséges hatások 
közötti interakciókat, például az Y kromoszóma és egyéb faktorok, vagy a 
permanens citoplazma faktorok és egyéb faktorok kölcsönhatásait is tesztelni tudták. 
Az ilyen jelleg? vizsgálatok száma azonban alacsony, pedig akár már egy 
hibridgeneráció vizsgálatával is értékes eredményeket kaphatunk olyan esetekben, 
amikor a habitat-függ? populációs szétválás ökológiailag releváns tulajdonságoknál 
bizonyított, ám a direkt környezeti hatás nem zárható ki és ezért az evolúciós 
interpretáció gyenge lábakon áll. 
A kvantitatív genetika végs? célja a fenotípusos változatosság konkrét genetikai 
hátterének feltárása, azaz a változatosság kialakításában részt vev? gének 
azonosítása, és a hozzájuk kapcsolódó hatásmechanizmus leírása. Az alkalmazható 
genomikai módszerek száma magas és napjainkban robbanásszer?en növekszik, de 
természetes populációkkal kapcsolatban alapvet?en két megközelítésr?l 
beszélhetünk. Az egyik módszer (genome scan vagy hitchhiking mapping, magyarul 
talán a „genom szkennelés” lehetne a fordítás, de a továbbiakban az angol kifejezést 
használom) rögtön a genommal kezd: a különböz? populációkból származó egyedek 
genomjait nagyszámú feltételezetten neutrális markerrel ’szkennelik’, és aztán éppen 
a neutralitástól való eltérés alapján azonosítják a stabilizáló vagy szétválasztó 
szelekció alatt álló genom szakaszokat, melyek szekvenálásával már a konkrét gének 
is azonosíthatók (Schlötterer 2003; Storz 2005; Vasemägi and Primmer 2005). Ennek 
egy fejlettebb változatánál nem feltételezetten neutrális markereket használnak, 
hanem a markereket az a priori kiválasztott gének közelébe vagy a nem kódoló 
szakaszaiba tervezik, és így közvetlen módon tesztelhetik az adott gének szerepét a 
populációs szétválásban (Shikano et al. 2010a,b). Ezeket a módszereket általában 
egyértelm?en eltér? környezetben él? populációknál használják ahol pedigré, és a 
pedigréhez rendelhet? fenotípusos adatbázis nem áll rendelkezésre. A másik módszer 
(Quantitative Trait Locus [QTL] mapping, talán a Kvantitatív Tulajdonság Lókusz 
Térképezés lehetne a fordítás, de a továbbiakban a QTL mapping kifejezést fogom 
használni) viszont éppen a pedigréhez rendelhet? fenotípusos adatbázisra épül 
(Erickson et al. 2004; Slate 2005). Itt is az el??? módszernél ismertetett marker 
típusokat használva ’szkennelik’ a genomot, majd a fenotípusos és genetikai 
változatosság korrelációi alapján direkt kapcsolatokat keresnek adott tulajdonságok 
és genomrégiók között. 
Mindkét módszerrel számos értékes eredmény született. A genome scan 
módszerrel Shikano et al. (2010b) képes volt konkrét géneket azonosítani egy halfaj 
tengervíz – édesvíz adaptációjában. A QTL mapping alkalmazásával pedig egy másik 
halfaj ragadozó ellenes adaptációjában kiemelked? szerep? morfológiai 
tulajdonságok pontos genetikai hátterét sikerült feltárni (Peichel et al. 2001; Shapiro 
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et al. 2004). A példák és a genetikai/analitikai módszerek száma napról-napra 
növekszik. Aránylag ritka azonban a két módszer együttes használata egy adott 
modell-rendszeren, pedig a kett? jól kiegészíti egymást: amíg a QTL mapping 
alkalmazásával konkrét, számunkra valamiért érdekes tulajdonságok hátterét 
vizsgáljuk, a genome scan éppen a nem felt???, de az adaptációban fontos szerepet 
játszó génekre, és közvetve a génekhez rendelhet? fenotípusos tulajdonságokra 
hívhatja fel a figyelmet. Ritka továbbá a QTL mapping alkalmazása olyan 
rendszerekben ahol nagyszámú ökológiailag releváns tulajdonság szétválása ismert, 
és éppen ezért nagyszámú tulajdonság térképezése lehetséges párhuzamosan. Egy 
ilyen megközelítés nem csak a hatékonysága miatt lehet jelent?s, de a különböz? 
tulajdonságok genetikai korrelációit (legyen az ok pleiotrópia vagy fizikai 
kapcsoltság) is közvetlenül a genom szintjén engedi tesztelni. 
 
2. Célkit?zések 
A disszertációmban bemutatott vizsgálatok célja a fajon belüli adaptív változatosság 
vizsgálata volt a tulajdonságok széles spektrumán. A problémához próbáltam minél 
több – hierarchikusan egymásra épül? – szinten nyúlni. Egy kistest?, rendkívül széles 
és változatos elterjedés? pikófajt, a kilenctüskés pikót választottam modellfajul 
(ennek okait lásd a faj ismertetésénél). Itt jegyezném meg, hogy gyakorlatilag az 
összes vizsgálatot kollegákkal és az általam vezetett diákokkal közösen végeztem. 
Erre a munka nagysága és az alkalmazott módszerek sokszín?sége miatt volt 
szükség. Bár szinte az összes konkrét vizsgálatban szervez?-tervez? szerepem volt, 
ott ahol a munka dandárját diák(ok), vagy az alkalmazott módszer specialistája 
végezte, természetesen ?k a publikációk els? szerz?i. 
A  disszertáció  (és  az  idetartozó  vizsgálatok)  három  szintre  oszthatóak.  Els? 
körben fel kívántuk tárni a különböz? él?helyeken el?forduló populációk közötti 
habitat-függ? fenotípusos szétválást, hogy elképzelésünk legyen a lokális 
adaptációkban érintett tulajdonságokról. A vizsgált tulajdonságok a morfológiától 
(testalak, tüskék, pajzsok) az életmeneten (testméret, növekedés, ivari dimorfizmus, 
fekunditás) és neurobiológiai tulajdonságokon (agyméret, oldalvonalszerv) át 
egészen a viselkedésig (aktivitás, kockázatvállalás, agresszió) terjedtek. Ezek a 
tulajdonságok jelentik a vizsgálatsorozat gerincét, ezekre épülnek a következ? 
szintek. Ezeken kívül néhány, csak ebben a részben vizsgált tulajdonságot is 
összevetettünk populációk között, mint például a színlátás. Ahol az adatok engedték, 
az ivarok közötti különbségeket is vizsgáltuk. 
A második részben a populációk él?helyei közötti eltérés f? hatótényez?iként 
azonosított környezeti változók kísérletes manipulációjával indukált fenotipikus 
plaszticitást hasonlítottuk össze a populációk és az ivarok között. Itt a legfontosabb 
morfológiai, életmenet, neurobiológiai és viselkedési tulajdonságokon volt a 
hangsúly. 
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A harmadik rész f? célja az els? részben habitat-függ? populációs szétválást 
mutató tulajdonságok genetikai hátterének felderítése volt. Három megközelítést 
alkalmaztunk: el?ször reciprok hibridek analízisén keresztül azonosítottuk a 
változatosságot létrehozó f?bb komponenseket, majd egy speciális keresztezési 
protokollt (inbred line cross design [~ beltenyésztett vonal-keresztezés dizájn], 
Lynch & Walsh 1998) követve kísérletet tettünk a változatosságot befolyásoló 
genomszakaszok azonosítására QTL mapping módszerrel. Kiegészítésképpen a 
vizsgált tulajdonságoktól függetlenül is elvégeztünk egy genome scan vizsgálatot is 
abban a reményben, hogy beazonosítjuk azokat a genom szakaszokat ahol a 
természetes szelekció hatásai mérhet?ek. 
Mivel a populációs összehasonlítás alapját a közösségszerkezetbeli eltérések 
(egyes populációkban a kilenctüskés pikó az egyetlen halfaj, más populációban pedig 
egy gazdag, sok ragadozó halfajt is felvonultató közösség tagja) és az ebb?l adódó 
extrém predációs nyomásbeli különbség adta (részleteket lásd a vizsgált él?helyek 
ismertetésénél), a populációs szétválást illet? várakozásaink a következ?ek voltak: 
? Az alacsony predációs nyomás alatt álló populációkban az intraspecifikus 
kompetícióban elért siker a rátermettség növelésének f? eszköze, ezért ilyen 
populációkban egy ’kompetitív fenotípus’ ismételt, egymástól független 
megjelenését vártuk. Az általunk hipotetizált fenotípust redukált védekezési 
struktúrák, nagy feln?ttkori testméret, gyors növekedés (térfogat/id? 
tekintetében) hosszan tartó növekedési id?szakkal és akár késleltetett 
ivaréréssel, nagyobb fekunditás, kisebb agy, redukált oldalvonalrendszer és 
gyengébb színlátás, valamint magas agresszió és kockázatvállalás 
jellemezték. 
A fenotipikus plaszticitás szerepe a lokális adaptációban egyel?re nem tisztázott 
(lásd 1.2). Függetlenül attól, hogy kvantitatív tulajdonságként vagy a lokális 
adaptáció felé vezet? lépésként interpretáljuk, a releváns környezeti tényez?k és azok 
populáción belüli változatossága alapján az alábbi hipotéziseket fogalmazhattuk 
meg: 
? Az adott populáció-típus tagjai számára releváns környezeti hatás (pl. a 
ragadozó halakkal együtt él? pikók számára a becsült ragadozó-veszély) 
manipulációjával nagyobb plasztikus választ lehet indukálni ezekben a 
populációkban, mint azokban ahol a manipulált környezeti tényez? kisebb 
jelent?ség?. 
? Amennyiben egy környezeti hatás az adott populáció-típusban térben és 
id?ben stabilan irreleváns (pl. a ragadozó halakat nem tartalmazó izolált 
tavakban él? pikók számára a ragadozó halak okozta veszély), az adott 
környezeti hatásra nem fogunk találni plasztikus választ. 
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? A válaszok er?ssége az adott tulajdonság átlagos várt plaszticitásának 
megfelel?en fog alakulni (általános morfológia < neurobiológiai képletek ? 
életmenet viselkedés). 
A kvantitatív genetikai eredmények tekintetében konkrét hipotéziseket nem 
tudtunk megfogalmazni. Általánosságban a habitat-függ? populációs szétválást 
mutató tulajdonságoknál feltételeztük, hogy kimutatható lesz valamilyen genetikai 
komponens. A QTL mapping vizsgálatoktól a legtöbb tulajdonság esetében a ’sok 
gén kis hatással’ típusú mintázatot vártuk, a genome scan-nél pedig a lehet? legtöbb 
szelekció alatt álló régió azonosítását reméltük. 
 
3. Anyag és módszer 
A disszertációmban tárgyalt kutatások módszertana igen széles, a viselkedési 
megfigyelésekt?l a retina fényelnyelésének mérésén és az alak számszer?sítésére 
használt geometriai morfometrián át egészen a kurrens genetikai és genomikai 
módszerekig terjed. Ezért a módszertan kimerít? ismertetését?l eltekintek, és azt csak 
a dolgozat megértéséhez szükséges mélységben teszem meg (ez különösen igaz a 
genetikai és statisztikai módszerekre). Ugyanakkor minden módszertani részlet 
megtalálható a disszertáció végén lév? Függelékben (9), ahol a disszertációban 
említett vizsgálatokat feldolgozó folyóiratcikkeket és kéziratokat csatoltam. A 
disszertációban csak olyan eredmény szerepel, ami a Függelékben bemutatott 
publikációkban is megtalálható. 
3.1 A vizsgált faj 
A  kilenctüskés  pikó  (Pungitius pungitius Linnaeus 1758) a Gasterosteiformes rend 
Gasterosteidae családjába tartozó kistest? csontoshal (1. ábra). Rendkívül széles 
elterjedési területtel bír az északi féltekén, és meglep?en változatos él?helyeken 
találkozhatunk vele a tengerek partvidékét?l kezdve a nagy folyó- és tórendszereken 
át az egészen kis patakokig, csatornákig (B???rescu & Paepke 2001; Östlund-Nilsson 
et al. 2007). A fajra jellemz?, hogy képes hosszú távon stabilan megmaradni 
izolálódott tavakban (melyek felülete akár az 5 hektárnál is kisebb lehet; 2. ábra) 
egyetlen halfajként (B???rescu & Paepke 2001). Általában 5-6 cm hosszúra n?. A 
hátán 7-11 kicsiny tüskét, a mellúszói alatt-mögött pedig egy pár jól fejlett tüskét 
visel, melyeket fixen „ki tud pattintani” a tüskék körüli csontos struktúráknak 
köszönhet?en. A testének feji és farki végén pajzsokat figyelhetünk meg. Noha a 
kilenctüskés pikónál megfigyelt morfológiai védelmi struktúra gyengébb a 
háromtüskés pikóénál (Gasterosteus aculeatus), még mindig egyértelm? el?nyt jelent 
a védelmi struktúrákat nem visel? halakhoz képest (Hoogland et al. 1957). 
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1. ábra. Kifejlett n?stény kilenctüskés pikók (Pungitius pungitius). Az alsó példány Helsinki 
közeléb?l, a Balti-tengerb?l, a fels? pedig a Rytilampi nev? észak-finn izolált kis tóból származik. A 
pontos el?fordulási helyeket a 3. ábrán és az 1. táblázatban adom meg. 
 
2. ábra. Tipikus izolált kis tó. A fényképen Bynastjärnen (lásd 3. ábra, 1. táblázat) látható. 
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Az általunk vizsgált pikófaj közeli rokona a háromtüskés pikónak, amely az 
evolúcióbiológia kedvelt modellfaja, amit a fajra koncentráló számos könyv is 
bizonyít (pl.: Wootton 1976, 1984; Bell & Foster 1994; Östlund-Nilsson et al. 2007). 
Noha a kilenctüskés pikó általános ökológiájáról és a háromtüskés pikóéval veteked? 
morfológiai változatosságáról a rendelkezésünkre állnak adatok (Jones & Hynes 
1950; McPhail 1963; Gross 1979; Blouw & Boyd 1992; Ziuganov & Zotin 1995; 
Heins et al. 2003, 2005) a róla szóló evolúcióbiológiai ismeretek meglehet?sen 
hiányosak. Azonban néhány, a háromtüskés pikóval való összevetésen alapuló 
funkcionális genomikai vizsgálat (Shapiro et al. 2006, 2009) a kilenctüskés pikó 
kutatásában rejl? potenciált sejteti. A faj már az általa benépesített él?helyek 
sokfélesége és a morfológiai változatossága (McPhail 1963; Gross 1979) alapján is 
méltó a tudományos figyelemre, a jelent?ségét tovább növeli a potenciális szerepe a 
konvergens evolúció megértésében. A kilenc- és háromtüskés pikó több mint 10 
millió éve vált szét (Shapiro et al. 2006; Bell et al. 2009; Aldenhoven et al. 2010). A 
jelenlegi elterjedési területeik és él?helyeik azonban jelent?sen átfednek, és a 
posztpleisztocén történetük (az utóbbi 10-15000 év) is hasonló. Mivel a háromtüskés 
pikóra kidolgozott módszertan (a fogságban szaporítástól a genomikai 
megközelítésekig) könnyen adaptálható a kilenctüskés pikóra is, ez a fajpár könnyen 
válhat a konvergens evolúció vizsgálatának kiemelt modelljévé (Merilä 2013). 
 
3. ábra. A vizsgálataimban felhasznált populációk. A rövidítéseket az 1. táblázatban adom meg. 
Értelemszer?en nem minden vizsgálatban szerepelt minden felsorolt populáció, a részletek a 
Függelékben csatolt, az egyes vizsgálatokat részletesen taglaló folyóiratcikkekben és kéziratokban 
találhatóak. A különböz? common garden kísérlettekben a FIS, NYK, BÖL, HEL, LEV, ABB, BYN, 
PYÖ és RYT populációk szerepeltek, ismét csak változó kombinációkban. 
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3.2 A vizsgálati terület 
A vizsgált populációk a fennoskandináviai területen vannak (3. ábra), 
Svédországban, Finnországban és Oroszországban, meglehet?sen nagy területet 
lefedve. Három habitattípust reprezentálnak: tengerek partvidéke, nagy tavak és apró, 
izolált tavacskák. A hangsúly f?leg a tenger-partvidék és az apró tavak (2. ábra) 
összehasonlításán volt, mivel ezek a habitattípusok jelentik a kilenctüskés pikó 
él?helyeinek extrém változatait. A f? különbségként a halközösségek szerkezetét 
azonosítottuk. A tengerekben (és a nem izolált édesvízi él?helyeken) el?forduló 
kilenctüskés pikók egy nagy diverzitású halközösség tagjai. Itt sok és változatos 
ragadozó halfajjal (lazacfélék [Salmonidae], csuka [Esox lucius], csapósügér [Perca 
fluviatilis]  és  süll? [Sander luciperca] – megjegyzend?, hogy a parthoz közeli 
alacsonyabb sótartalmú helyeken az alapvet?en édesvízi fajok is nagy számban 
el?fordulnak) élnek együtt, csakúgy, mint rengeteg potenciális versenytárssal, mint 
például a háromtüskés pikóval. Ezzel szemben a tipikus izolált kis tóban a 
kilenctüskés pikó az egyetlen halfaj. 
Ezekb?l a különbségekb?l kiindulva feltételeztük, hogy a két habitattípus között 
a f? szelekciós különbséget a szimpatrikus ragadozóhalak jelenléte-hiánya, illetve a 
ragadozóhalak és interspecifikus kompetitorok hiánya esetén el?térbe kerül? 
intraspecifikus verseny er?ssége jelentik. Természetesen ennyire eltér? él?helyek 
esetén a potenciálisan különböz? releváns környezeti faktorok száma magas, többek 
között a sótartalom jut azonnal az ember eszébe. A mi feltételezésünket támogatták 
azonban az el?vizsgálataink múzeumi és a kutatócsoport (Ecological Genetics 
Research Unit, Helsinki Egyetem, Finnország) saját gy?jteményében lév? preparált 
egyedeken, illetve a fogságban tartás és szaporítás több populáción való 
kipróbálásánál él? példányokon. Küls?leg a tengeri, nagy tavi, folyóból vagy kis 
patakból származó pikók mind egyformának t?ntek, különösen az izolált kis tavakból 
való egyedekkel összehasonlítva. Ez utóbbiak gyakorlatilag más fajnak látszanak az 
avatatlan szem számára (1. ábra). Az el?zetes viselkedési megfigyelések is hasonló 
képet festettek: a tengeri, nagy tavi vagy kis patakból gy?jtött halak a szaporodási 
fázisban lév? hímek kivételével semmi, vagy csak minimális agressziót mutattak 
egymással szemben, míg az izolált kis tavakból származó pikóknál akár a n?stények 
is igen rövid id? alatt végeztek egymással. Megjegyzend? továbbá, hogy ahol kés?bb 
a nagy tavakból származó minta is analízisre került, mindig a tengeri mintákhoz való 
hasonlóságukat találtuk, azaz az izolált kis tavakból származó egyedek egyértelm?en 
elkülönültek a többi habitattípustól (Herczeg et al. 2009a; 2010a). Végezetül, azoknál 
az izolált kis tavaknál ahol a feltételezett környezeti különbség nem állt fent, mert –
akár kompetitor, akár ragadozó – más halfaj is megtalálható volt a kilenctüskés pikó 
mellett, a megfigyelt fenotípus közelebb állt a tengeri, mint a tipikus izolált kis tavi 
fenotípushoz (Herczeg et al. 2009a; 2010a). Ez az érvelés természetesen nem 
bizonyító erej?, de mivel a természet nem hozott létre faktoriális elrendezést, azaz 
nem voltak izolált kis tavak diverz halfaunával, és f?leg nem voltak tengeri vagy 
nagy tavi él?helyek kizárólag kilenctüskés pikóval, az elméletünkre, miszerint a 
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szelekciós er?k f? különbsége a közösségszerkezet eltérésén alapul csak közvetett 
bizonyítékaink vannak (a 4.1 részben felsorolt eredmények legnagyobb része). 
A különböz? vizsgálatok gyakran eltér? (de nagyrészt er?sen átfed?) 
populációkra támaszkodtak. A bemutatott térképen (3. ábra) az összes felhasznált 
populációt feltüntettem a habitattípussal együtt, valamint kiemeltem a common 
garden kísérletekbe vont populációkat is. A vizsgált populációk releváns 
tulajdonságait táblázatos formában is bemutatom (1. táblázat). Az adott vizsgálatban 
részt vev? populációk listája (amennyiben a disszertációban nincs megadva) mindig 
megtalálható a disszertáció végén lév? Függelékben (9) csatolt folyóiratcikkekben 
vagy kéziratokban. 
3.3 A halak gy?jtése, konzerválása 
A szaporításhoz vagy vizsgálatokhoz szükséges kifejlett példányokat javarészt a 
szaporodási id?szak el?tt-elején gy?jtöttük, hogy lehet?leg a n?stények els? 
ikrázásából tudjunk szaporítani, és a morfológiai vizsgálatainkat ne befolyásolja a 
??stények ikrával való teltsége. Kétféle módszert alkalmaztunk. Ahol a 
terepviszonyok lehet?vé tették, ott kisméret?, kézi kerít?hálót (seine net vagy beach 
seine) használtunk, illetve iszapos, akadós fenékviszonyoknál, vagy amikor sok 
víztestben párhuzamosan próbáltunk gy?jteni, akkor kis fém varsákat (minnow trap) 
helyeztünk ki és ellen?riztünk minimum egyszer naponta. Amennyiben a befogott 
pikókra élve volt szükségünk, akkor azokat 20 literes leveg?ztetett és h?tött m?anyag 
kannákban szállítottuk a Helsinki Egyetem halszaporító és –tartó laborjába. Ha 
viszont az állatokból preparátum készült morfológiai mérésekhez, akkor el?ször 
túlaltattuk ?ket MS222 (tricaine methanesulfonate) altatóval, majd körülbelül két 
hónapig 96%-os etanolban tároltuk ?ket, ami után egy legalább két hetes fixáció 
következett 4%-os formalinban. A fixáció el?tt DNS mintákat vettünk, gyakorlatilag 
a két mellúszót vágtuk le és helyeztük 96%-os etanolba, majd tároltuk –20°C-on. Ez 
után került sor a csontok színezésére, amire különösen a pajzsok számolásánál volt 
szükség. Ehhez Pritchard & Schluter (2001) Alizarin Red S protokollját követtük. 
3.4 Fogságban tartás, szaporítás és kezelések 
Az esetek túlnyomó részében a szaporítást laborban, in vitro végeztük. Ehhez a 
természetb?l gy?jtött ivarérett halakat értelemszer?en el?ször szaporodási 
kondícióba kellett hozni. A halakat ad libitum etettük fagyasztott vörös 
szúnyoglárvával (Chironomidae sp.) és 15-17°C-on tartottuk folyamatos 
megvilágítást alkalmazva, hogy a magas szélességi övek természetes nyári viszonyait 
imitáljuk. A hímek szaporodási kondícióját a hasi tüskéik opálos-fehéres színe jelezte 
(a hasi fekete nászszínezetet csak a domináns hímek mutatták), a n?stényeknél a has 
teltsége mellett a has enyhe nyomására a kloáka-nyílásban megjelen? szabályos, 
kerek ikrák megléte volta biztos jel. Amennyiben volt megfelel? tenyészpár, a 
hímeket túlaltattuk MS222-vel, a heréiket kiemeltük és egy csepp vízben 
elmorzsoltuk. Az ikrás n?stényekt?l az ikracsomót a hasi régióra kifejtett enyhe 
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Mintavételi terület Rövidítés Koordináták Terület 
(ha) 
Szimpatrikus halfajok 
Tenger     
Fiskebäckskill, Atlanti-óceán, Svédország FIS É 58°24’; K 11°47’ --- Komplex közösség 
Trelleborg, Balti-tenger, Svédország TRE É 55°38’; K 13°12’ --- Komplex közösség 
Nyköping, Balti-tenger, Svédország NYK É 58°43’; K 17°03’ --- Komplex közösség 
Bölesviken, Balti-tenger, Svédország BÖL É 63°39’; K 20°12’ --- Komplex közösség 
Helsinki, Balti-tenger, Finnország HEL É 60°13’; K 25°11’ --- Komplex közösség 
Levin Navolok, Fehér-tenger, 
Oroszország 
LEV É 66°18’; K 33°25’ --- Komplex közösség 
Nagy tó     
Porontima, Finnország POR É 66°12’; K 29°16’ 115 Komplex közösség 
Joortilojärvi, Finnország JOO É 66°49’; K 26°34’ 20 Pénzes pér, Thymallus thymallus 
Riikojärvi, Finnország RII É 68°06’; K 23°34’ 20 Csuka, Esox lucius, Nagy maréna, Coregonus lavaretus 
Västre-Skävtrasket, Svédország SKA É 64°26’; K 19°27’ 35 Komplex közösség 
Kis tó (izolált)     
Bolotnoje, Oroszország BOL É 66°18’; K 33°25’ < 5 Háromtüskés pikó, Gasterosteus aculeatus 
Mashinnoje, Oroszország MAS É 66°18’; K 33°25’ < 5 G. aculeatus 
Pyöreälampi, Finnország PYÖ É 66°15’; K 29°26’ < 5 C. lavaretus 
Rytilampi, Finnország RYT É 66°23’; K 29°19’ < 5 - 
Kirkasvetinenlampi, Finnország KIR É 66°26’; K 29°08’ < 5 Sebes pisztráng, Salmo trutta 
Karhulampi, Finnország KAR É 66°39’; K 26°26’ 5,8 S. trutta, C. lavaretus 
Abbortjärn, Svédország ABB É 64°29’; K 19°26’ < 5 - 
Bynästjärnen, Svédország BYN É 64°27’; K 19°26’ < 5 - 
Hansmyrtjärn, Svédország HAN É 64°33’; K 19°10’ < 5 S. trutta 
Lil-Navartjärn, Svédország NAV É 64°33’; K 19°11’ < 5 ? 
 
1. táblázat. A vizsgálataimban felhasznált populációk. Értelemszer?en nem minden vizsgálatban szerepelt minden felsorolt populáció, a 
részletek a Függelékben (9) csatolt, az egyes vizsgálatokat részletesen taglaló folyóiratcikkekben és kéziratokban találhatóak. A 
különböz? common garden kísérlettekben a FIS, NYK, BÖL, HEL, LEV, ABB, BYN, PYÖ és RYT populációk szerepeltek, ismét csak 
változó kombinációkban. 
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nyomással nyertük ki (ezt a n?stények minden esetben károsodás nélkül átvészelték). 
Ezek után a spermaoldatot a petecsomóra cseppentettük. Körülbelül 30 perc 
várakozási id? után az ikracsomót vízbe helyeztük és a kikelésig (5-6 nap) naponta 
ellen?riztük sztereomikroszkóp alatt, hogy a terméketlen ikrát eltávolítsuk. A kikelés 
után 4-5 nappal a petezsák felszívódik, a halak önállóan úsznak és megkezdik a 
táplálkozást. 
A kísérletekben alkalmazott kezelések ebben az életkorban kezd?dtek. Amikor 
nem volt kezelés (illetve a kezeléses vizsgálatok kontrolljainál), a kiválasztott halakat 
egyedileg elhelyeztük az Allentown Zebrafish Rack System (Aquaneering Inc. San 
Diego, CA) nev? zárt rendszer 1,4 literes tartályaiba. A rendszerben keringetett vizet 
fizikai, kémiai, biológiai és UV sz?rés tartotta tisztán. A tartályok közötti 
átláthatóságot megsz?ntettük, így a halak a fajtársaktól és ragadozóktól származó 
ingerek nélkül fejl?dhettek. Táplálékul kezdetben él? sórák (Artemia salina) 
nauplius-okat, majd fagyaszott evez?lábú rákokat (Cyclops sp.) és végül fagyasztott 
vörös szúnyoglárvat kaptak. A h?mérséklet és fényviszonyok kísérletek között 
eltérhettek (lásd Függelék, 9). A kísérletekben háromféle kezelést alkalmaztunk. A 
táplálék-kezelés egyszer? volt, az alacsony táplálék kezelésben a pikók minden 
második nap egyszer, míg a magas táplálék kezelésben naponta kétszer kaptak 
táplálékot ad libitum. A ragadozó-kezelés a ragadozó szaganyagának jelenlétén-
hiányán alapult. Ragadozóként csapósügereket használtunk. Ezek az alapvet?en 
édesvízi halak a kilenctüskés pikó közönséges ragadozói, és nemcsak a 
Fennoskandináv édesvizek talán legközönségesebb halai, de az alacsony sótartalmú 
Balti-tengerben és általában az északi parti régiókban is igen gyakoriak (Koli et al. 
1988; Ådjers et al. 2006). A kezelésekhez minden rendszerhez csatlakoztattunk egy 
150 literes küls? tartályt, amibe vagy raktunk két 10-15 cm hosszú csapósügeret vagy 
csak tiszta vizet töltöttünk. A szociális kezelés esetében a halak nem a fenti 
rendszerben fejl?dtek. Itt kezdetben 10 literes tartályokba került körülbelül 20-40 hal 
(az adott család egyedszámától függ?en), majd a családok populáción belüli 
egyenletes keverése után 100 halas csoportokat neveltünk 140 literes tartályokban. 
3.5 A f?bb vizsgált változók 
3.5.1 Morfológia 
Morfológiai szempontból két komplex tulajdonságot vizsgáltunk: a testalakot és a 
ragadozó elleni csontos védelmi struktúrákat. A testalak vizsgálata hosszú múltra 
tekinthet vissza és az elmúlt évtizedben az a priori kiválasztott lineáris változók (pl. 
különböz? képletek hossza, szélessége) helyett egyre inkább teret hódított az 
iránypont-alapú geometriai morfometria (landmark-based geometric 
morphometrics), ahol a testalakot egységes tulajdonságként kezeljük minimális 
információvesztés mellett (Bookstein 1991; Zelditch et al. 2004). Az adatgy?jtés 
alapját a halak oldaláról készített digitális fényképek és a halak körvonalában 
található fix pontokra (pl. csontos képletek vagy uszonyok kezdetének-végének 
helyei) digitálisan helyezett iránypontok jelentették. Az adatok kinyeréséhez és 
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analíziséhez a tpsDig és tpsRelw szoftverek aktuális verzióit használtuk (Rohlf 2006; 
a szoftverek ingyenesen letölthet?ek a következ? címr?l: 
http://life.bio.sunysb.edu/morph/). 
A csontos védelmi struktúrák közé az alábbi képletek tartoznak: a hasi tüske 
(pelvic spine), a mell-öv (pelvic girdle) és a pajzsok (lateral plate). A pajzsok mérete 
a kilenctüskés pikónál kicsiny és a háromtüskés pikóval ellentétben már csak egészen 
minimális szerepe lehet a védelemben. Ennek ellenére történeti és evolúciós okokból 
a hasi tüskével és mell-övvel együtt tárgyalom a pajzsokat is. A hasi tüskéket 
digitális tolómér?vel mértük 0,01 mm pontossággal. Három mérés átlagát használtuk 
a mérési hiba csökkentése érdekében. A mell-öv hosszát a digitális fényképeken 
mértük a tpsDig szoftverrel (Rohlf 2006). A pajzsok számát sztereomikrószkóp 
használatával rögzítettük. 
3.5.2 Életmenet 
A standard testhosszt (orrcsúcstól a faroknyél végéig) használtuk a hossz mérésére. 
A mérésekhez digitális fényképeket és az aktuális tpsDig szofvert (Rohlf 2006) 
használtuk. A testtömeget digitális mérlegen 0,01 g pontossággal mértük vízben. A 
klasszikus testhosszon és testtömegen kívül még egy változót használtunk a testméret 
leírására, a centroid méretet (centroid size). Kiszámítása az iránypontok által 
meghatározott felület centroidja és az iránypontok távolságainak négyzetösszege a 
gyök alatt (Bookstein 1991). Ez a változó áltálában er?sen korrelál a standard 
testhosszal, de figyelembe veszi az állat „vaskosságát” is, azaz a testhosszal szemben 
nem egy dimenziós. 
A különböz? életkorban mért testméretekb?l növekedési rátát is kalkuláltunk. 
Mivel azonos korú halaknál az egyszer? tömeg/id? jelleg? ráták semmi extra 
információt nem hordoznak az azonos életkorban mért nyers adatokhoz képest, a von 
Bertalanffy növekedési görbe (von Bertelanffy 1938) paramétereit használtuk a 
növekedési stratégia leírásához. A von Bertalanffy növekedési görbe három 
paramétert ad meg, a kiindulási méretet, az aszimptotikus maximális méretet és a 
növekedési konstanst. A mi esetünkben, ahol a kiindulási méret ismert (kísérletes 
adatok) csak a másik két paraméterek van biológiai relevanciája. Fontos kiemelni, 
hogy a növekedési konstans eltér a klasszikus növekedési rátától, azt írja le, hogy 
milyen  gyorsan  telít?dik  a  görbe,  azaz  milyen  gyorsan  éri  el  a  közel  maximális  
méretét az egyed. 
A halak korának meghatározását az úszósugarakban megtalálható, a fák 
évgy???ihez hasonlító gy???k alapján végeztük. Az úszósugarakat a tövükhöz közel 
elvágtuk, neutrális vörös festéssel színeztük és a gy???ket mikrószkóp alatt 
számoltuk. Az így kapott becslésünk megbízhatóságát az otolitokban talált gy???k 
számához (Shirvell 1981) hasonlítva teszteltük egy almintán: a két módszerrel 
becsült életkor megegyezett. 
               dc_892_14
Anyag és módszer 
16 
 
Az ivarérés korának becsléséhez mestersége hibernációt vezettünk be (4°C és 
teljes sötétség) a common garden kísérletben. Az így kapott becslések természetesen 
csak összehasonlításra voltak jók, a természetes ivarérettségi életkort nem 
reprezentálták pontosan. A fekunditást az ikrák számával és méretével jellemeztük. 
Az ikraméretet az ikrákról készített digitális fényképekr?l mértük (a kör átfogója) a 
tpsDig szoftverrel (Rohlf 2006). 
Az energiaraktárak becslésére három változót használtunk. El?ször mértük a 
bels? szerv-mentes testtömeget (eviscerated body mass). Ez a változó természetesen 
nem becsli az energiaraktárakat tisztán. A relatív izom- és csonttömeg azonban 
általánosan jellemzi a kondíciót és jó indikátora az izmokban tárolt glikogén és zsír 
mennyiségének is (Chellappa et al. 1989; Huntingford et al. 2001). A második 
változónk az úgynevezett zsírtest (fatbody) tömege volt. Ez a testüregben található, 
összefügg? képletet alkotó zsírtömeg. Utoljára mértük a máj tömegét. A máj fontos 
zsír- és glikogéntár és ezért a méretét az energiaraktárak indikátoraként 
használhatjuk (Chellappa et al. 1995). Mindhárom változót digitális mérleggel, 0,01 
g pontossággal mértük. 
3.5.3 Idegrendszer, érzékszervek 
Az agyméret becslésének számtalan metódusa ismert a fej térfogatának mérését?l 
(Iwaniuk & Nelson 2002; Møller 2010) a teljes agyból készített metszetsor 
digitalizálásán alapuló térfogat becslésig (Airey & DeVoogd 2000; Wilson & 
McLaughlin 2010). Bár kétségtelenül ez utóbbi adja a legprecízebb becslést, a 
módszer anyag- és f?leg id?igénye nem teszi lehet?vé nagyobb számú egyed gyors 
mérését. Van azonban egy gyorsabb módszer, az agy három oldalról való 
lefényképezésén és a fényképekr?l három dimenzióban mért lineáris méreteken 
alapuló térfogatbecslés. Az ellipszoid modellt (az agyat és annak részeit ellipszoid 
alakkal közelíti) alkalmazva Pollen et al. (2007) be tudta bizonyítani, hogy az így 
kapott térfogatok er?sen korrelálnak a metszet-sorozatokon alapuló módszer 
térfogatbecsléseivel. Ezért mi is Pollen et al. (2007) módszerét követtük. Az MS222-
val túlaltatott állatok agyát frissen kiboncoltuk és 4%-os pufferelt formalinban 
fixáltuk minimum 48 óráig. Ezek után az agyakról három nézetb?l (felülr?l, oldalról 
és alulról) digitális fényképeket készítettünk. A fényképekr?l az alábbi képletek 
hosszát, szélességét és magasságát mértük a tpsDig szoftverrel (Rohlf 2006): bulbus 
olfactorius, telencephalon, tectum opticum, cerebellum, hypothalamus (4. ábra) és a 
teljes agy. Ezekb?l az adatokból az ellipszoid modell alkalmazásával becsültük az 
adott képlet térfogatát (Huber et al. 2007; Pollen et al. 2007). Az így kapott becslések 
magas repetabilitást mutattak (R > 0,8; Gonda et al. 2009a,b). 
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4. ábra. A kilenctüskés pikó agya, dorzális (A), laterális (B) és ventrális (C) nézetb?l. Az ábrán 
látszanak a különböz? vizsgált agyterületek, és az azok térfogatának becsléséhez szükséges három 
dimenziót lefed? mérések. 
A mechanoreceptoros oldalvonalszerv a halak és vízi kétélt?ek speciális 
vízmozgásokat érzékel? szerve (Dijkgraaf 1963). Az oldalvonalszerv funkcionális 
alapegysége a neuromaszt, ami lehet a testfelszínen, és lehet kis folyadék által 
kitöltött csatornákban a b?rben. Típustól függetlenül jól elkülönül? sorokba 
rendez?dnek (oldalvonalak) f?ként a fej környékén, és aránylag könnyen 
számolhatóak sztereomikroszkóp alatt. A neuromasztok számolhatóságát el?segítik a 
különböz? festési eljárások. Mi a már fixált mintákon Alizarin Red festést (Trokovic 
et al. 2011a, 2012), míg a még él? halakon DASPEI eljárást (Välimäki 2012, 
Välimäki, Herczeg, Trokovic, Merilä, kézirat) alkalmaztunk. 
A színlátást, azaz pontosabban fogalmazva a retina látópigmentjeinek 
fényelnyelési spektrumát mikrospektrofotometriával mértük. Röviden, az el? halakat 
több  órán  át  teljes  sötétben  tartottuk,  majd  dekapitáltuk  ?ket.  Az  egyik  szemet  
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eltávolítottuk, a retina központi részét leválasztottuk és roncsoltuk, hogy a 
fotoreceptorokat izolálni lehessen. A megfelel?en preparált mintát a Helsinki 
Egyetemen épített egysugarú, számítógép-vezérelt, gyors hullámhossz-letapogató 
mikrospektrofotométerrel (single-beam, computer-controlled, fast wavelength-
scanning microspectrophotometer; Govardovskii et al. 2000) analizáltuk. 
3.5.4 Viselkedés 
Kontextus és szituáció alapján elkülönítve négy viselkedést mértünk: táplálkozási 
aktivitást ismert környezetben zavarás nélkül (táplálkozási aktivitás); táplálkozási 
aktivitást ismert környezetben zavarást követ?en (kockázatvállalás táplálkozási 
kontextusban), agressziót fajtárs ellen (agresszió), és a búvóhely elhagyását új 
környezetben, zavarást követ?en (kockázatvállalás explorációs kontextusban). A 
viselkedési formák megbízható elkülönítése, azaz annak az eldöntése, hogy ugyanazt 
a viselkedést merjük más változóval, vagy funkcionálisan eltér? viselkedéseket 
mérünk notóriusan nehéz. Bár Réale et al. (2007) az emberi személyiségvizsgálatok 
analógiájára elkülönített öt f? viselkedési tengelyt, mára ennek az a priori 
elkülönítésnek a megbízhatósága megkérd?jelez?dött (Garamszegi et al. 2013). Ezért 
a négy változónk közötti kapcsolat mibenlétének intuitív magyarázatára nem tennék 
kísérletet, a változókat az adott vizsgálat kérdéseinek megfelel?en külön és együtt, 
viselkedési típusként is analizáltuk. 
3.6 Genetikai vizsgálatok 
A populációs szétválás mögötti potenciális komponensek szerepét egy kvantitatív 
genetikai kísérlettel kívántuk tisztázni. A módszer régóta ismert (Wright 1978) és – 
ha nem is gyakran – alkalmazott (Laugen et al. 2002). A lényege, hogy két, a 
természetben különböz? fenotípusokat tartalmazó populációból létrehozunk „tiszta” 
és hibrid vonalakat common garden kísérletben, úgy, hogy a két populációból 
származó hím és n?stény egyedeket minden variációban párosítjuk. A predikciók 
viszonylag egyszer?ek. Amennyiben a két tiszta vonal különbözik, a direkt 
környezeti indukció (fenotipikus plaszticitás) mint egyetlen magyarázat elvethet?. 
Amennyiben a hibridek a két tiszta vonal között nagyjából félúton helyezkednek el 
és egymástól nem különböznek, az additív genetikai komponens a f?. Amikor a 
hibridek az egyik tiszta vonalhoz hasonlítanak, domináns genetikai hatásról 
beszélhetünk. Ha a hibridek az anyjuk populációjához hasonlítanak, az anyai hatás a 
dönt?. Amennyiben a laborvonalak egyformák, és a természetes populációk közötti 
fenotípust mutatnak, a genetikai hatásoktól mentes direkt környezeti indukció 
(fenotipikus plaszticitás) a természetben megfigyelt változatosság oka. Ennél jobb 
felbontású eredményekhez még egy generációt kell létrehozni az összes létez? hibrid 
és tiszta vonalakkal (Huttunen & Aspi 2003), ami már csak kevés fajnál reális és a 
kis izolált tavakból származó kilenctüskés pikók késleltetett ivarérése (Ab Ghani et 
al. 2013) miatt nekünk nem sikerült. A módszer részletesebb leírását a 4.3.1 pontban 
adom meg. 
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A DNS alapú genetikai módszereink túlnyomórészt standard PCR-alapú 
mikroszatellita analízisek voltak (Shikano et al. 2010c, 2013; Trokovic et al. 2011a, 
2012; Laine et al. 2012a, 2013, 2014; Karhunen et al. 2014). Mitochondriális gén és 
nukleáris gén szekvenálására csak egyedi esetekben került sor (Shikano et al. 2010c; 
Saarinen et al. 2012). A genome scan vizsgálatunkban egy új genom komplexitást 
redukáló módszert fejlesztettünk ki, amit paired-end double restriction-site-
associated DNA protokollnak neveztünk el (Bruneaux et al. 2013).  
3.7 Statisztikai analízisek 
A adatelemzések többségét a lineáris modellek családjába tartozó próbastatisztikák 
jelentették: általános lineáris modellek (General Linear Model; GLM), ezek nem-
normál eloszlású adatokra alkalmazott változatai, az általánosított lineáris modellek 
(Generalized Linear Model; GLM), illetve a random hatásokat is figyelembe vev? 
általános lineáris kevert modellek (General Linear Mixed Model;  GLMM)  és  ezek  
nem-normál eloszlású adatokra alkalmazott változatai, az általánosított lineáris 
kevert modellek (Generalized Linear Mixed Model; GLMM). Ezeknek használtuk a 
többváltozós (multivariate) és ismételt méréses (repeated measures) változatait is. 
Amikor a válaszváltozóink nem voltak függetlenek, dimenzióredukciót is 
alkalmaztunk. Ehhez f?komponensanalízist (Principal Component Analysis; PCA) 
használtunk. Különböz? korrelácíókat, t-próbákat, es egyszer?bb nemparametrikus 
próbákat is gyakran alkalmaztunk. Ezeket a statisztikákat a SAS (SAS Institute Inc., 
Cary,  USA),  az  SPSS  (SPSS  Inc.,  Chicago,  USA)  és  a  STATISTICA  (StatSoft  
Inc.,Tulsa, USA) szoftvercsomagok aktuális verzióival végeztük. Egyes speciális 
statisztikai problémák kezelésére felhasználtuk még többek között az R (R 
Development Core Team 2007), az MCMCglmm (Hadfield 2010), a MrBayes 
(Ronquist & Huelsenbeck 2003), az FSTAT (Goudet 2001), az Arlequin (Excoffier 
et al. 2005), a CRI-MAP (Green et al. 1990) és a GridQTL (Seaton et al. 2006) 
programcsomagok aktuális verzióit is. 
 
4. Eredmények és megvitatásuk 
Az egyes vizsgálatokhoz köt??? eredmények részletes bemutatását és részletekbe 
men? megvitatását a Függelékben (9) csatolt folyóiratcikkek és kéziratok 
tartalmazzák. A disszertációmban egyrészt a f?bb egymásra épül? eredményeket, 
másrészt az érdekességeket tárgyalom, gyakran egy adott vizsgálat eredményei közül 
csak bizonyos részeket ragadva ki, esetenként az adott publikációétól eltér? 
szempontból értékelve. A dolgozat 28 publikált folyóiratcikk és 3 kézirat (azaz 31 
függetlenül is értelmezhet? kutatás, 7, 9) eredményeit mutatja be. Az összes vizsgálat 
statisztikai analízisének pontos módszertani leírása terjedelmi okokból nem került 
bele a dolgozatba. Ezek nélkül viszont egy-egy kiragadott statisztikai próba 
eredményeinek a szövegbe szúrása értelmezhetetlen lenne, és csak az olvashatóságot 
rontaná. Ezért az eredményeket verbálisan ismertetem és állításokat csak a 
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statisztikai eredményeket figyelembe véve fogalmazok meg. A statisztikai 
módszertan és a statisztikai próbák eredményei teljes egészében megtalálhatóak a 
Függelékben csatolt folyóiratcikkekben és kéziratokban. 
4.1 Populációs különbségek 
Ebben a fejezetben a populációk közötti habitat-függ? változatosságot veszem górcs? 
alá, nagyszámú populációból gy?jtött minta alapján. Ahol lehetett, ott kiegészítem az 
eredményeket kevesebb populáció common garden kísérletb?l származó adatai 
alapján, hogy közelebb kerüljünk a genetikai háttérrel rendelkez? mintázatokhoz és 
kitértem az ivari dimorfizmus vizsgálatára is. 
4.1.1 Populációgenetikai el?vizsgálat 
A disszertációmban összefoglalt vizsgálatok egyik közös vonása, hogy egy faj 
populációinak összehasonlításán alapszanak. Az ilyen kutatásoknál kritikus 
fontosságú feltérképezni a vizsgálni tervezett populációk genetikai struktúráját, 
elkerülend? a különböz? genetikai leszármazási vonalakba, vagy esetleg akár 
(al)fajokba tartozó populációk egyenrangú egységekként való kezelését. A 
kilenctüskés pikó az északi féltekén cirkumpoláris elterjedést mutat, és szinte minden 
vízi él?hely-típusban megtalálható (Wooton 1976; B???rescu & Paepke 2001). Mivel 
Észak-Európát körülbelül 12000 évvel napjaink el?tt még a kontinentális jégtakaró 
borította, a jelenlegi északi populációk a jégkorszakot déli refúgiumokban átvészel? 
?sök posztglaciális rekolonizációjának eredményei. 
Az északi elterjedés? fajok populációgenetikai struktúráját nagyban 
meghatározza a déli refúgiumokból történt posztglaciális expanzió, ahol az új 
él?helyeket gyakran csak kevés egyed foglalta el, ami a genetikai diverzitás graduális 
csökkenéséhez vezetett (Hewitt 1996, 1999). A genetikai strukturáltságra hasonlóan 
fontos hatással bír a jelenlegi él?hely típusa a génáramlás befolyásolásán keresztül. 
Például a tengeri halpopulációk általában nagy populációmérettel és a populációk 
között akár jelent?s távolságot is legy??? er?s génáramlással jellemezhet?ek, ami 
gyenge genetikai strukturáltsághoz vezet, viszont ugyanezen fajok édesvízi 
populációi a fizikai és egyéb barriereknek köszönhet?en markáns genetikai 
elkülönülést mutatnak (Gyllensten 1985; Ward et al. 1994; DeWoody & Avise 
2000). Kelet-Ázsiában a tengerek partvidékén és a bels? területek édesvizeiben él? 
kilenctüskés pikók genetikai elkülönülése olyan er?s, hogy gyakorlatilag külön 
fajokról beszélhetünk (Takata et al. 1987). Ezzel szemben az európai populációk 
genetikai mintázatairól szinte semmi információ nem állt rendelkezésünkre. 
               dc_892_14
  Fajon belüli adaptív változatosság 
21 
 
 
5. ábra. Az európai kilenctüskés pikók (50 populáció) leszármazási viszonyai 12 variábilis 
mikroszatellita lókusz alapján (módszer: neighbour-joining). A populációs kódok els? két bet?jének 
jelentése: JP = Japán, DK = Dánia, UK = Egyesült Királyság, NO = Norvégia, BE = Belgium, FR = 
Franciaország, FI = Finnország, SE = Svédország, EE = Észtország, RU = Oroszország. A kódok 
második tagja a konkrét mintavételi helyet jelöli (Függelék: Shikano et al. 2010 Molecular Ecology). 
A kilenctüskés pikó észak-európai filogeográfiájának és populációgenetikai 
viszonyainak a feltárásához 25 populációból származó 96 egyed mitochondriális 
DNS szekvenciáját (citokróm b) és 50 populációból több mint 1700 egyed 11 
mikroszatellita és egy beillesztés-törlés (insertion/deletion) lókuszát analizáltuk 
(Shikano et al. 2010c). Mindkét adatsoron ugyanazt az eredményt kaptuk a 
posztglaciális rekolonizáció és a jelenleg megfigyelhet? genetikai leszármazási 
vonalak tekintetében (5. ábra): jól elkülönült egy nyugati (Norvégia déli csücske és 
az attól délre es? területek) és egy keleti leszármazási vonal (az összes 
Fennoskandináv minta). A tengeri populációk genetikai diverzitása magasabb volt, 
mint az édesvízieké és az édesvízi populációknál a genetikai diverzitás észak felé 
csökkent. A populációk közötti genetikai differencia átlagos mértéke nagyon magas 
volt (FST [a populációk közötti és a teljes neutrális genetikai variancia arányából 
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számolt index] = 0,415; standard hiba = 0,031). A várakozásainknak megfelel?en a 
tengeri populációk esetében az elkülönülés mértéke jóval alacsonyabb volt, mint az 
édesvízi populációknál. 
 
6. ábra. Nyolc, a dolgozatban összefoglalt vizsgálatok szemponjából kulcsfontosságú kilenctüskés 
pikó populáció genetikai viszonyai. Jól látható, hogy amíg a 12 variábilis mikroszatellita lókusz 
alapján kapott fa (módszer: neighbour-joining) kaotikus képet mutat (A), a 3624 polimorfikus RAD 
marker (Függelék: Bruneaux et al. 2013 Molecular Ecology) már tisztán elkülöníti a Balti- és Fehér-
tenger vízgy?jt?it (B). A populációs kódok megtalálhatóak az 1. táblázatban egy kivétellel: a jelen 
ábra HKI populációja az 1. táblázatban és a 3. ábrán HEL kódon szerepel. 
Ezen eredményeink alapján elmondható, hogy a fennoskandináviai kilenctüskés 
pikó jó modell a populációs összehasonlításokon alapuló evolúciós ökológiai 
kutatásokhoz mivel (i) a vizsgált populációk egy evolúciós leszármazási vonalba 
tartoznak bármilyen evolúciós vagy taxonómiai szint? strukturáltság nélkül és (ii) a 
populációk közötti genetikai eltérés magas, azaz a habitatokon (f?leg az édesvízi 
populációknál) belül a populációkat tekinthetjük független ismétlésnek. Az észak 
felé csökken? genetikai diverzitás bizonyításával els?ként támogattunk egy, a 
posztglaciális rekolonizáció témakörébe tartozó általános hipotézist (Hewitt 1996, 
1999; madár: Merilä et al. 1997; kétélt?: Palo et al. 2004) édesvízi halfajon. Egy 
kés?bbi lényegesen átfogóbb genomikai vizsgálatunk (Bruneaux et al. 2013; 
részletesebben lásd 4.3.2.1) finomította a képet, genetikailag elkülönítve a Balti- és a 
Fehér-tenger vízgy?jt? területét (6. ábra). Tehát ez alapján az alább tárgyalt 
populációs összehasonlításokban van egy vízgy?jt? terület alapú ismétlés is, tovább 
er?sítve a mintázatok általánosíthatóságát. 
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4.1.2 Morfológiai különbségek 
A predáció az egyik legnagyobb környezeti szelekciós er?, ami a préda szinte 
minden tulajdonságára hatással lehet (Roff 1992; Stearns 1992). Ezért nem meglep? 
a nagyszámú ragadozó ellenes tulajdonság evolúciója a legkülönböz?bb taxonómiai 
szinteken (Tollrian & Harwell 1999). Talán a legismertebb ragadozóellenes 
tulajdonságok közé tartoznak a morfológiai adaptációk, mint például a sérülésekt?l 
óvó kemény felületek, pajzsok, vagy a lenyelés-manipuláció ellen véd? tüskék. A 
morfológiai antipredátor adaptációk egyik tankönyvi példája a háromtüskés pikó, 
ahol az ?si pelágikus tengeri formák robosztus „fegyverzettel” (pajzsok és tüskék) 
bírnak, míg a leszármazott édesvízi populációknál ez a fegyverzet gyakran (ismételt 
módon és független esetekben) er?sen redukálódott (Bell & Foster 1994). A 
fegyverzet szerepe bizonyított: a hasi és háti tüskék a közöttük lév? pajzsokkal 
merev egységet képezve a lenyelés ellen védik az állatot (Reimchen 1983; Leinonen 
et al. 2011), a pajzsok pedig a fogakkal rendelkez? ragadozók okozta sérülések ellen 
védenek (Reimchen 1992, 1994). Ugyanez a fegyverzet megtalálható a kilenctüskés 
pikónál is, gyengébb, de még m?köd? formában (Hoogland et al. 1957). A pajzsok és 
háti tüskék számában, valamint a hasi tüskék méretében megfigyelt változatosságot a 
kilenctüskés pikónál már régen leírták mind Észak-Amerikából (McPhail 1963), 
mind Európából (Gross 1979), de alapos evolúciós vizsgálatnak még nem vetették 
alá ezeket a tulajdonságokat. 
Egy másik klasszikus morfológiai tulajdonság, aminek evolúcióját sok halfajon 
vizsgálták a testalak. A háromtüskés pikó alakjának evolúciója alaposan kutatott (pl. 
Reimchen et al. 1985; Walker 1997, Walker & Bell 2000; Leinonen et al. 2006): az 
?si pelágikus forma a karcsú, áramvonalas test hosszú faroknyéllel, a leszármazott 
bentikus forma pedig a robosztus, mély test rövid faroknyéllel. Az ok a szétválásra 
egyszer?, a pelágikus forma a pelágikus környezetben fontos lassabb, de folyamatos 
úszást, a bentikus forma pedig a bentikus környezetben fontos gyors megindulást, 
nagy végsebességet és man?verez? képességet segíti (Walker 1997; Bergstrom 2002; 
Walker et al. 2005). A kilenctüskés pikók alak-változatosságának részletes analízise 
még váratott magára. 
Öt tengeri, négy nagy tavi és 10 izolált kis tavi populációból származó minta 
alapján feltártuk a Fennoskandináv kilenctüskés pikók csontos fegyverzetének és 
alakjának változatosságát, két-két független tengeri és izolált kis tavi populáción 
alapuló common garden adatokat is bevonva (Herczeg et al. 2010a). Ezek az adatok 
kiválóak mind a paralel evolúció vizsgálatára a nagyszámú független kis tavi 
populációnak az ?sinek tekinthet? tengeri és nagy tavi populációkhoz való 
hasonlításával, mind a konvergens evolúció tesztelésére az itt megfigyelt 
mintázatoknak a háromtüskés pikónál leírtakkal való összevetésével. Emellett 
feltártuk a kilenctüskés pikó morfológiájában megfigyelhet? ivari dimorfizmust is 
(Turtiainen, Herczeg, Merilä kézirat). 
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7. ábra. Morfológiai változatosság 19 kilenctüskés pikó populációban (átlag ± standard hiba). A) 
Változatosság testalakban. Az iránypont-alapú geometriai morfometria analízis eredményeként kapott 
??komponens egy gradienst ír le a keskeny, áramvonalas test? és hosszú faroknyel? pikóktól 
(alacsony értékek) a robosztus, mély test? és rövid faroknyel? pikókig (magas értékek). A testalakok 
grafikus ábrázolását lásd a 8. ábrán. B) Változatosság a csontos fegyverzetben (hasi tüske, mell-öv és 
pajzsok). Az itt ábrázolt f?komponens az er?sen redukált fegyverzett?l (alacsony értékek) a 
maximálisan kifejezett fegyverzetig (magas értékek) terjed? gradienst írja le. A populációs kódok 
megtalálhatóak az 1. táblázatban és a 3. ábrán. 
Az eredményeink alapján az izolált kis tavi pikók kisebb tüskékkel (néhol 
hiányoztak a tüskék) és kevesebb pajzzsal voltak felvértezve, valamint mélyebb, 
robosztusabb testtel és rövidebb faroknyéllel bírtak, mint a tengeri fajtársaik (7. 
ábra). A nagy tavak pikói a tengeri fenotípushoz álltak közel. A habitatokon belül, 
??leg az izolált kis tavaknál, meglehet?sen nagy változatosság volt a populációk 
között. A common garden eredmények mindenben támogatták a természetb?l 
gy?jtött mintákon megfigyelt mintázatokat. Az ivari dimorfizmus sokban hasonlított 
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a tenger – izolált kis tó szétválásra: a hímek teste mélyebb, robosztusabb volt, mint a 
??stényeké, és a faroknyelük is rövidebb volt (8. ábra). S?t, a hímek tüskéi 
rövidebbek, a pajzsaik száma pedig alacsonyabb volt, mint a n?stényeké. 
 
8. ábra. Kilenctüskés pikók testalak-változatossága. A) Él?hely-alapú szétválás. B) Ivari dimorfizmus. 
Az változatosság optimális megjelenítése érdekében mindkét esetben az extrém fenotípusokat 
mutatom be. 
A morfológiai változatosság habitat-függésének, valamint a common garden 
eredmények és a vizsgált karakterek pikóknál ismert heritabilitása (Hagen 1973; 
Blouw & Boyd 1992; Hermida et al. 2002; Leinonen et al. 2010) alapján 
feltételezhet? genetikai hátterének figyelembe vételével valószín?síthet? a 
természetes szelekció által létrehozott paralel evolúció (Clarke 1975; Endler 1986; 
Schluter & Nagel 1995; McGuigan et al. 2005). Bár a nagy tavi pikók testalak 
tekintetében teljesen a tengeri fajtársaikra hasonlítottak, a csontos fegyverzet terén 
már inkább a tengeri és a kis izolált tavi fenotípusok között helyezkedtek el (7. ábra). 
A pikók fegyverzetének redukciójára két f? elképzelés van (Reimchen 1994; 
Boughman 2007, Huntingford & Coyle 2007). Az els? hipotézis a ragadozókkal függ 
össze. Az ízeltlábú ragadozók (pl. szitaköt?lárvák) a fegyverzet ellen szelektálnak, 
mivel könnyebben meg tudják tartani a tüskés-pajzsos halakat. A ragadozó halak 
nyílt vízben a kifejezett fegyverzet irányában (más védelem nem nagyon van), 
bentikus környezetben pedig a fegyverzet ellen szelektálnak (fegyverzet nélkül 
gyorsabbak és fordulékonyabbak a halak, könnyebben el tudnak rejt?zni) 
(Marchinko 2009; Leinonen et al. 2011). A második hipotézis szerint a vízben oldott, 
csontépítéshez elengedhetetlen ionok mennyisége a tengervízben magasabb, mint az 
édesvízben, és ez okozza az édesvízben gyakran megfigyelt fegyverzet-redukciót 
(Giles 1983; Bell et al. 1993; Marchinko & Schluter 2007). A mi esetünkben mindkét 
hatás elképzelhet?, a tenger és nagy tó él?helyek közötti eltérést az ion különbség 
magyarázhatja, a nagy tó és kis izolált tó közötti különbségre pedig jó magyarázat a 
ragadozó halak hiánya és az ízeltlábú ragadozók nagy száma az utóbbi él?helyen. 
Mind a csontos fegyverzet, mind a testalak tekintetében a háromtüskés pikóknál 
leirt mintázatokhoz hasonló eredményeket kaptunk, ami a több mint 10 millió éve 
szétvált (Shapiro et al. 2006; Bell et al. 2009; Aldenhoven et al. 2010) fajpárt a 
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konvergens evolúció klasszikus példájává emeli. Mivel a háromtüskés pikó esetében 
a szétválás többé-kevésbé pontos genetikai háttere is ismert (Peichel et al. 2001; 
Shapiro et al. 2004; Colosimo et al. 2005; Miller et al. 2007; Chan et al. 2010), egy 
remek modellünk van tesztelni, hogy a konvergens fenotípusok mögött azonos vagy 
eltér? gének állnak (lásd 4.3.2.2.1). 
A megfigyelt ivari dimorfizmus nagy valószín?séggel a pikóknál általánosan 
eltér? ivari szerepekb?l és a hozzájuk tartozó eltér? viselkedési mintázatokból ered. 
A hímek a fészeképítésnek és –?rzésnek, valamint a territorialitásuknak és 
ivadékgondozásuknak köszönhet?en az év nagy részében bentikusabb életmódot 
követnek, mint a rajban járó és a hímek fészkeihez csak ikráikat lerakni járó 
??stények (Wooton 1984; Kitano et al. 2007). Ez egyszer?en magyarázza a hím – 
??stény eltérés felt??? hasonlóságát az izolált kis tó – tenger (vagy nagy tó) 
eltéréshez. Persze a fenotípusok szétválása is kényszerek alatt áll. Leinonen et al. 
(2010) bebizonyította, hogy a fegyverzet és testalak között genetikai korreláció áll 
fenn a háromtüskés pikónál, azaz ezek a tulajdonságok nem tudnak függetlenül 
evolválódni. Amennyiben a genetikai korreláció a kilenctüskés pikónál is megvan, 
akár eltér? szelekciós er?k is eredményezhetnek hasonló fenotípusos különbségeket a 
habitatok illetve az ivarok között. 
4.1.3 Életmenetbeli eltérések 
4.1.3.1 Testméret, növekedés, ivarérés id?zítése 
A testméret egy kiemelt fontosságú tulajdonság az ökológia és evolúcióbiológia 
területén, mivel gyakran befolyásol fontos élettani tulajdonságokat és hatással bír a 
rátermettségre (Peters 1983; Roff 1992; Stearns 1992). Az ivari szelekció különböz? 
formái (párválasztás, nemen belüli verseny) és a fekunditási szelekció általában a 
nagyobb méretet részesíti el?nyben (pl. Shine 1989; Andersson 1994; Arendt 2010). 
??t, a természetes szelekcióban is el?nyt jelenthet a nagy méret, például ha a 
nagyobb egyedet a méret-limitált ragadozó már nem veszélyezteti (Werner & 
Gilliam 1984; Abrams & Rowe 1996). Makroevolúciós léptékben ismert és 
bizonyított a Cope-szabály, miszerint egy adott evolúciós leszármazási ágban az 
átlagos testméret id?vel n? (Cope 1887; Alroy 1988). Mégis, számtalan esetben nem 
figyelhetünk meg növekedést sem mikro- sem makroevolúciós kontextusban. Mi 
lehet ennek az oka? Erre a kérdésre kereste Blanckenhorn (2000) a választ, és 
mutatott rá a predáció szerepére, ugyanis a méret által nem limitált ragadozók (ez a 
gyakori eset) kimondottan preferálják egy adott prédafajon belül a nagyobb 
egyedeket. Egy másik közismert ok az interspecifikus kompetíció: a forrásokért való 
versengésen alapuló közösségben a részt vev? fajok méretváltozása limitált (Wilson 
1975; Lomolino 1985). Ezeket az elméleteket nem könny? fajon belül tesztelni, 
hiszen ritka helyzet az, ahol a populációk között tiszta jelenlét-hiány eltéréseket 
találunk predációban vagy interspecifikus kompetícióban. Egy klasszikus lehet?ség a 
sziget – kontinens összehasonlítás; az el?bbi él?helyeken gyakran drasztikusan 
leegyszer?södött közösségeket találunk ahol a predáció és interspecifikus kompetíció 
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evolúciós szerepe lecsökken, nem véletlenül nevezte Mayr (1967) az ilyen 
rendszereket természetes kísérletnek. 
Nem csak a nagy kifejlett méret, hanem a gyors növekedés is sok szempontból 
el?nyös: például több id? marad a szaporodásra és a méret-limitált ragadozók elöl is 
hamarabb szabadul a gyorsabban növ? egyed (Sibly & Calow 1986; Abrams & 
Rowe 1996; Blanckenhorn & Demont 2004). Ennek ellenére sok esetben 
figyelhetünk meg az élettanilag maximálisnál lassabb növekedést a természetben 
(Calow 1982; Atchley 1984). A gyors növekedés ellen ható két f? faktor a forrás-
hiány, és az aktív táplálékkeresés okozta fokozott kitettség a ragadozóknak (Lima & 
Dill 1990; Abrams & Rowe 1996; Day & Rowe 2002; Biro et al. 2004, 2006). 
Érdekes módon, amíg a földrajzi gradiens menti populációs növekedési ráta 
összehasonlítások gyakoriak, az eltér? predációs nyomás alapú összehasonlítások 
ritkák (Dmitriew 2011). A növekedési stratégiától nehezen elválasztható ivarérési 
életkor szintén nagy hatással bír a rátermettségre (Roff 1992; Stearns 1992). 
Általában a lehet? legkorábbi ivarérés az el?nyös, különösen nagy predációs nyomás 
alatt (Stearns 1992). Mindazonáltal, a szaporodás – túlélés vagy jelen szaporodás – 
jöv?beli szaporodás negatív kapcsolata (trade-off) miatt speciális esetekben az 
ivarérés kora kitolódhat (Reznick et al. 1990; Roff 1992, 2002; Stearns 1992). Az 
ivarérés korának predációs nyomás-függ? kitolódására aránylag kevés példa van (pl. 
Reznick & Ghalambor 2005). 
Hipotézisünk szerint ahol egy pikópopuláció a nagy testméret és gyors 
növekedés ellen ható ragadozók és a méretváltozások ellen ható más fajú 
versenytársak nélkül szabadon evolválódhatott, óriás testméretet kell megfigyelnünk. 
Az óriás méret eléréséhez pedig a növekedési id?szak elnyúlása kapcsolódik, akár az 
ivarérés idejének kitolása árán is. 
A természetes populációkban a kifejlett kilenctüskés pikók méretét négy tengeri, 
öt nagy tavi és kilenc izolált kis tavi populáció mintáinak felhasználásával vetettük 
össze (Herczeg et al. 2009a). Az izolált kis tavak között volt olyan ahol a 
kilenctüskés pikó volt az egyetlen halfaj, volt ahol a háromtüskés pikóval, és volt 
ahol a ragadozó sebes pisztránggal (Salmo trutta) együtt fordult el?, így vizsgálni 
tudtuk a predáció és interspecifikus kompetíció és a testméret kapcsolatait. A 
növekedési stratégiákat összevetettük egyrészt egy természetb?l származó kisebb 
minta (két tengeri, egy nagy tavi és négy izolált kis tavi populáció) korának 
meghatározása után (Herczeg et al. 2009a), másrészt egy két független tengeri és két 
független izolált kis tavi populáción alapuló common garden kísérlet adatainak 
felhasználásával (Herczeg et al. 2012). Az ivaréres idejét egy másik, egy tengeri és 
egy izolált kis tavi populáción végzett common garden kísérletb?l becsültük (Ab 
Ghani et al. 2013). Ez utóbbi kísérlet tulajdonképpen a populációs szétválás 
kvantitatív genetikai hátterének vizsgálatához (4.3.1) lett végrehajtva, de a tiszta 
populációs vonalak eredményei idevágnak. 
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9. ábra. Kilenctüskés pikók testméret-változatossága (átlag + 95% konfidencia intervallum). A * jel 
azokat az izolált kis tavi populációkat jelöli, ahol a kilenctüskés pikók mellett háromtüskés pikók is 
el?fordulnak. A populációs kódok megtalálhatóak az 1. táblázatban és a 3. ábrán. 
A természetben megfigyelt mintázatok megfeleltek a várakozásainknak 
(Herczeg et al. 2009a): amíg a tengeri és nagy tavi populációkban a kilenctüskés 
pikók a szakirodalomban (B???rescu & Paepke 2001) általánosan ismertetett 
testhosszal bírtak, az izolált kis tavakból származó pikók sokkal nagyobbak voltak 
(1. &  9. ábrák). Amennyiben az izolált kis tavakat szigeteknek tekintjük, a 
vizsgálatot felfoghatjuk a Sziget-szabály intraspecifikus tesztjének. A Sziget-szabály 
(Foster 1964; Van Valen 1973a,b; Lomolino 1985, 2005) azt mondja ki, hogy 
szigetszer? él?helyeken az apró termet? fajok nagyobbra, az óriás termet? fajok 
pedig kisebbre evolválódnak. A méretváltozások f? hajtóerejének a predációs 
nyomás és a kompetíciós viszonyok változását tartják. Az eredményeink támogatják 
a Sziget-szabályból levont fajon belüli predikciókat, a ragadozó és kompetitor 
halfajok hiányában a testméret lényegesen nagyobb. Ez utóbbiak szerepét az adataink 
támogatták, ahol az izolált kis tavakban jelen volt ragadozó vagy kompetitor halfaj 
is, ott a pikók testmérete a tengeri – nagy tavi fajtársaikéhoz közelített (9 & 10. 
ábrák). 
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10. ábra. Ragadozó betelepítés hatása az izolált kis tavi kilenctüskés pikók testméretére (átlag + 95% 
konfidencia intervallum) két geográfiailag és genetikailag is távoli régióban. Mindkét esetben sebes 
pisztráng (Salmo trutta) volt a betelepített halfaj. A populációs kódok megtalálhatóak az 1. 
táblázatban és a 3. ábrán. 
 
11. ábra. Életkor-függ? testméret-változatosság (átlag + 95% konfidencia intervallum) különböz? 
kilenctüskés pikó populációkban. A * jel azt az izolált kis tavi populációt jelöli, ahol a kilenctüskés 
pikók mellett háromtüskés pikók is el?fordulnak. A populációs kódok megtalálhatóak az 1. 
táblázatban és a 3. ábrán. 
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A méretbeli különbségeket két – egymást nem kizáró – mechanizmus is 
okozhatta, a ragadozók hiányában megnövekedett élettartam és a magasabb 
növekedési ráta. Az adataink alapján mindkett? jelen van a rendszerben, az izolált kis 
tavi pikók jóval tovább élnek, mint a tengeri vagy nagy tavi fajtársaik, de azonos 
életkoron belül is egyértelm?en nagyobbak (11. ábra). Persze ez alapján még nem 
tudható, hogy a különbség genetikailag meghatározott vagy fenotipikus plaszticitás 
eredménye, amely egyedül is jelent?s méretkülönbségeket eredményezhet (Madsen 
& Shine 1993). A növekedési stratégiák common garden kísérletb?l származó 
adatokon való analízise azonban világosan mutatta a szétválást (Herczeg et al. 2012). 
Az izolált kis tavakból származó pikók becsült végleges mérete jelent?sen 
meghaladta a tengeri pikókét, míg a növekedési konstansuk (a végleges méret 
elérésének sebességét becsli) a tengeri pikókénál jelent?sen alacsonyabb volt (12. 
ábra). Jól elkülönült tehát a két stratégia, gyorsan kicsivé fejl?dni (tenger) vagy 
lassan óriássá (izolált kis tó). Az utóbbi esetben a lassú fejl?dés az id?re vonatkozik, 
hiszen az izolált kis tavakból származó pikók egységnyi id? alatt nagyobb testméret-
gyarapodást mutattak. A két vizsgált növekedési stratégiát leíró változó negatív 
korrelációt mutatott, ami általános jelenség (pl. Berrigan & Charnow 1994) és 
könnyen értelmezhet? egy élemenet trade-off-ként (Roff 1992; Stearns 1992). 
A Fehér-tengerb?l származó pikók – bár stratégiájuk tekintetében tisztán 
elkülönültek az izolált kis tavi halaktól – becsült végs? testmérete jelent?sen 
meghaladta a Balti-tengerb?l származókét (12. ábra). Különösen érdekes ez, mivel a 
vadon befogott szül?i generációk a két tengerb?l azonos méret?ek voltak (9. ábra; 
Herczeg et al. 2009a). Gyakorlatilag a növekedési stratégiákat célzó common garden 
kísérlet (Herczeg et al. 2012) végére a laborban feln?tt fehér-tengeri halak körülbelül 
2 cm-rel (50%) nagyobbak voltak, mint az akkor még a laborban szintén életben lév? 
vadbefogott szül?i generációjuk tagjai. Ez a mintázat a countergradient variation 
(Conover & Schultz 1995) példájának t?nik, ahol a genetikai potenciál és a realizált 
fenotípus nincs összhangban egymással, mert a genetikai adaptáció hatását a 
természetben elnyomják a direkt környezeti hatások (jelen esetben a rövid aktivitási 
id?szak). Ez a feltételezés további vizsgálatokat érdemel. 
Végezetül azt találtuk, hogy az izolált kis tavakból származó pikók kés?bb érik 
el ivarérettségüket, mint a tengeri fajtársaik (Ab Ghani et al. 2013). A hímek 
esetében ez egyszer?en csak id?eltolódást jelentett, az izolált kis tavi n?stények 
viszont egy telelés után egyáltalán nem kerültek szaporodási kondícióba. Ez utóbb 
mintázatot er?sítik a természetb?l gy?jtött szaporodó egyedek koreloszlása (11. ábra; 
Herczeg et al. 2009a) és a több éves laboratóriumi megfigyeléseim is (lásd még 
4.3.1.2). 
Ezek az eredmények egyértelm?en támogatják azt a hipotézisünket, miszerint a 
predációs nyomás extrém csökkenésekor, amennyiben domináns kompetitor fajok 
nem fordulnak el?, óriás testméret evolválódik elnyújtott növekedési id?szakkal és 
késleltetett ivaréréssel. Ennek f? oka az intraspecifikus verseny el?térbe kerülése, 
ahol mind a különböz? forrásokért való harcban, mind pedig a fekunditást illet?en a 
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sikert a nagy méret hozhatja el. A megfigyelt, majd kétszeres élettartam az izolált kis 
tavi populációknál sejteti, hogy az ivarérés kitolásával nem sokat vesztenek az 
állatok, az óriás n?stények megnövekedett fekunditása (4.1.3.2; Herczeg et al. 2010b; 
Ab Ghani et al. 2012) pedig kimondottan az óriás testméret elérésének rátermettség 
el?nyeit mutatja be. 
 
12. ábra. Populációs szétválás a kilenctüskés pikók növekedési stratégiáiban a von Bertelanffy féle 
növekedési modell két paraméterén keresztül szemléltetve. A) Aszimptotikus testhossz és B) 
növekedési konstans (átlag + 95% konfidencia intervallum). Az „ns.” az adott él?helyen belüli 
összehasonlításoknál a szignifikáns eltérés hiányát jelöli. 
Kevés hasonló mintázatról találni beszámolót az irodalomban, talán a leginkább 
idevágó eredményeket szivárványos guppikon (Poecilia reticulata) végzett 
vizsgálatok adták. A magas predációs nyomással jellemezhet? él?helyeken korai 
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ivarérést és nagyobb szaporodási befektetést figyeltek meg (Reznick 1982; Reznick 
& Endler 1982) jelent?s méretbeli eltérés nélkül (Hendry et al. 2006). Ez a rendszer 
azonban különbözött a mienkt?l annyiban, hogy a ragadozó halak okozta magas és 
alacsony predációs nyomással jellemezhet? él?helyek között a ragadozók okozta 
mortalitás korfüggésében volt eltérés. A magas predációs nyomású él?helyeken 
kortól (és mérett?l) független volt a ragadozók hatása, míg az alacsony predációs 
nyomású él?helyeken a ragadozók f?leg a fiatalabb (kisebb), ivaréretlen guppi 
korosztályt fogyasztották (Reznick et al. 1996). Érdekességként megemlítem a 
háromtüskés pikónál megfigyelt gigantizmust is, ami a kilenctüskés pikóval szemben 
éppen a fajjal együtt él? ragadozóknak köszönhet? (Moodie 1972a,b; Moodie & 
Reimchen 1976; Reimchen 1988, 1991). Az eltérés a háromtüskés pikóval együtt él? 
ragadozó méret-limitáltságában rejlik, ami miatt a ragadozó direkt módon a pikók 
gyors növekedésére és óriás méretére szelektál. 
Az itt tárgyalt populációs mintázatok valószín?síthet? genetikai 
meghatározottsága és habitat-specificitása egyértelm?en a természetes szelekció 
munkájára utal (Clarke 1975; Endler 1986; Schluter & Nagel 1995; McGuigan et al. 
2005). A természetes szelekcióban fontos feltételezett környezeti faktorokat, úgymint 
a predációt, az interspecifikus kompetíciót, és az el?bbiek csökkenésekor el?térbe 
kerül? intraspecifikus kompetíciót is megneveztük. Az elképzelésünk közvetlen 
bizonyítása azonban nem könny?. A legbiztosabb módszer az adott tulajdonságok 
heritabilitását és genetikai korrelációit becsl?, illetve a különböz? feltételezett 
szelekciós er?ket manipuláló kvantitatív genetikai kísérletsorozat lett volna, de ehhez 
nem voltak meg a lehet?ségeink. Ezért egy másik oldalról, statisztikai modellezéssel 
közelítettük a problémát, és teszteltük a fent említett biotikus környezeti faktorok 
szerepét a méret- és növekedés szétválásában (Aikio et al. 2013). A modellez? 
megközelítés persze nem adhat olyan bizonyító er?t, mint a kísérletes adhatott volna, 
de támogató eredmények esetén a hipotézisünket meger?sítheti. 
A modell a von Bertalanffy növekedesi görbén (von Bertalanffy 1938) és a 
növekedési konstans és a becsült maximális méret közötti negatív korreláción 
(Charnov 1993; Berrigan & Charnow 1994) alapult. Lényegében különböz? átlagos 
ragadozó okozta mortalitások mellett modelleztük az optimális növekedési stratégiát, 
figyelembe véve a (i) növekedés intenzitásának emelkedésével járó fokozott 
aktivitást, ami viszont a ragadozóval való végzetes találkozás esélyét növelte, (ii) a 
késleltetett ivarérésb?l származó rátermettség eltéréseket és (iii) a fekunditás – 
testméret összefüggést. A modelleket a Herczeg et al. (2012) vizsgálat valós 
adataival parametrizáltuk. 
A modellek eredményei teljes egészében támogatták a hipotézisünket (Aikio et 
al. 2013). Magas ragadozó okozta mortalitásnál a rátermettség növelésének f? 
lehet?sége a legalább egy szaporodási eseményben való részvétel volt „bármi áron”. 
Magyarán a halaknak ilyen környezetben a lehet? leghamarabb el kell érni az élettani 
és törzsfejl?dési kényszerek által kialakított minimális szaporodó testméretet és a 
lehet? leghamarabb szaporodniuk kell. Amennyiben viszont a ragadozók hatása 
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jelentéktelen, a halak jó eséllyel élnek sokáig, több szaporodási eseményben véve 
részt. A rátermettségüket ilyenkor meghatározó komponens a méret-függ? 
fekunditás, és ezért az élettani és törzsfejl?dési kényszerek által kialakított maximális 
testméret elérése a cél. A teljes élet alatti szaporodási siker (lifetime reproductive 
success) mértéke olyan er?s negatív kapcsolatban van az ivarérés idejével, hogy 
eleinte szinte elképzelhetetlennek tartották a késleltetett ivarérés evolúcióját (Cole 
1954). Kés?bb ez az álláspont megváltozott, és a jelenséget markáns fekunditási 
vagy túlélési el?ny esetén már reálisnak tartották (Charnov & Schaffer 1973; Bulmer 
1994). Több potenciális mechanizmus is részt vehet a késleltetett ivarérés 
el?nyösségében. A korai ivarérésnek önmagában is vannak nagy költségei: er?sen 
csökkenti az egyed végs? testméretét (Charnov 1993; Berrigan & Charnow 1994) és 
túlélését (Bell 1980; Kuparinen et al. 2012). A nagyobb testméret ugyanakkor 
megnöveli  a  sikert  a  kompetíciós  szituációkból  adódó  direkt  konfrontációban  és  
növeli a fekunditást (Peters 1983; Roff 1992; Stearns 1992). Ennek ellenére az 
ivarérés késleltetése csak extrém körülmények között valósulhat meg, a ragadozóktól 
független mortalitásnak alacsonynak kell lennie, a ragadozóktól függ? mortalitásnak 
viszont szinte a nullához kell tartania (Aikio et al. 2013). Az általunk vizsgált izolált 
kis tavakban a kilenctüskés pikó számára ezek a feltételek teljesülnek, és így az 
általunk megfigyelt mintázatok értelmet nyernek. 
4.1.3.2 Ivari méretdimorfizmus és fekunditás 
Az átlagos méreten kívül a nemek közötti méretkülönbség (ivari méretdimorfizmus) 
is variálhat populációk között. Az ivari (méret)dimorfizmus több, egymást nem 
kizáró okra is visszavezethet?. A f?bb elképzelések szerint a különböz? nemi 
szerepekhez kapcsolódó szexuális szelekció, vagy a tisztán ökológiai faktorok által 
meghatározott nemek közti verseny eredményezhet fenotípusos szétválást egy 
populációban a hímek és n?stények között (pl. Shine 1989; Andersson 1994). Az 
ivari méretdimorfizmus mind az állatok, mind a növények között általános (Fairbairn 
1997). Gerinctelen és ektoterm gerinces állatoknál legtöbbször a n?stény, 
endotermeknél pedig a hím a nagyobb (Fairbairn 1997; Blanckenhorn 2005). Ahogy 
a populációk közötti általános eltérés a szelekciós er?kben általános fenotípusos 
szétválást okozhat, ugyanúgy eredményezhet a változatosság az ivar-specifikus 
szelekciós er?kben populációs szétválást az ivarok közötti eltérések mértékében. 
Régi megfigyelés, hogy az ivari méretdimorfizmus mértéke összefügg az 
összehasonlított fajok vagy populációk átlagos méretével: ahol a n?stény a nagyobb 
ott a mérettel csökken (hipoallometria), ahol pedig a hím a nagyobb ott a mérettel n? 
(hiperallometria) az ivari méretdimorfizmus mérteke. Ezt a jelenséget a leírójáról 
Rensch-szabálynak nevezték el (Rensch 1950, 1959; Fairbairn 1997). Ha a hipo- és 
hiperallometriát képzeletben összekötjük, akkor egy folyamatos változást kapunk 
ahol a fajok vagy populációk méretváltozásakor a hímek testmérete nagyobb 
mértékben változik, mint a n?stényeké (13. ábra). Ez alapján azt feltételezik, hogy a 
Rensch-szabály mögött a hímekre ható szexuális szelekció áll (pl. Berry & Shine 
1980; Székely et al. 2004; Serrano-Meneses et al. 2009). A Rensch-szabályt sok 
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vizsgálat támogatta, f?leg ott ahol a hímek nagyobbak, de az inverz Rensch-
szabályra is vannak példák, f?leg ott ahol a n?stények a nagyobbak (Fairbairn 1997). 
 
13. ábra. A Rensch-szabály: az ivari méretdimorfizmus foka a vizsgált taxon (populáció) átlagos 
méretét?l függ. Ha a n?stények a nagyobbik nem, akkor a taxonok (populációk) méretének 
növekedtével az ivari méretdimorfizmus csökken (hipoallometria), ha a hímek a nagyobbak, akkor 
viszont az ivari méretdimorfizmus a taxonok (populációk) méretének növekedtével n? 
(hiperallometria). A szürke szaggatott vonal mutatja az izometriát (n?stény méret = hím méret), a 
fekete vonal egy Rensch-szabálynak megfelel? összefüggést, míg a vízszintes pontozott vonal 
választja el a hipo- és hiperallometrikus szakaszt. Az ábra Abouheif és Fairbairn (1994) 1. ábrájának 
módosított változata. 
A Rensch-szabály talán legszélesebb körben elfogadott potenciális 
mechanizmusa a korreláló szelekció (correlational selection) (Fairbairn 1997). Ez 
alapján az ivari méretdimorfizmusnál megfigyelhet? allometria az egyik nemre ható 
direkcionális szelekció (pl. szexuális szelekció a hímeknél vagy fekunditási szelekció 
a n?stényeknél) eredménye, az ebb?l ered? és a másik nemre ható korreláló 
szelekcióval kombinálva. Persze elképzelhet?, hogy mindkét nemre hat méret-függ? 
szelekció akár azonos, akár ellentétes irányban, de az egyik nemre ható szelekció 
dominál, és így meghatározza a populáció változásának irányát. Mi a korreláló 
szelekció hipotézist, mint keretrendszert használtuk annak az eldöntésére, hogy a 
kilenctüskés pikóknál a hímekre vagy a n?stényekre ható szelekciónak volt dönt? 
hatása a fajnál megfigyelt extrém méretváltozásokra. 
Két független tengeri és kilenc izolált kis tavi populáció ivari 
méretdimorfizmusának analízisét végeztük el (Herczeg et al. 2010b). A mintánk 
lefedte a fajnál ismert teljes mérettartományt, és azokra a populációkra szorítkozott 
ahol elegend? mintaszámunk volt mindkét nem ivarérett egyedeib?l. A Rensch-
szabály inverzére kaptunk bizonyítékot: a populációkra jellemz? átlagos testmérettel 
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párhuzamosan n?tt az ivari méretdimorfizmus mérteke, holott a n?stények 
nagyobbak voltak, mint a hímek (14. ábra). Ezt a mintázatot egy kisebb common 
garden vizsgálatból ered? adatsor is támogatta. 
 
14. ábra. A) Ivari méretdimorfizmus 11 kilenctüskés pikó populációban (átlag + 95% konfidencia 
intervallum), lefedve a faj teljes ismert méretspektrumát. A * jel azokat a populációkat jelöli, ahol 
szignifikánsan eltért a nemek mérete. B) Az ivari méretdimorfizmus allometriája: a populációk átlagos 
méretével n? az ivari méretdimorfizmus mértéke, holott a n?stény a nagyobb nem (a Rensch-szabály 
inverze). 
Normál testméret? populációkon belül ismert volt a n?stények fekunditásának 
pozitív méret-függése (Heins et al. 2003, 2005), de mi is összehasonlítottuk a 
common garden kísérletekbe vont n?stények fekunditását méretük és származási 
helyük alapján (Herczeg et al. 2010b). A peték száma drasztikusan eltért a tengeri és 
izolált kis tavi n?stények között, a különbség elérte háromszorost (tenger < kis tó), és 
a peték mérete is hasonló, de nem szignifikáns trendet mutatott. A frissen kikelt, 
önállóan még nem táplálkozott halak testméretében is lényeges különbség 
mutatkozott (tenger < kis tó). Két populáció alaposabb analízisével populáció-
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független pozitív lineáris mérethatást találtunk a peteszám-peteméret és a n?stények 
mérete között (Ab Ghani et al. 2012). 
Az eredményeinket a korreláló szelekció elmélet fényében értelmezve 
elmondhatjuk, hogy a fajnál megfigyelt extrém méretkülönbségek (Herczeg et al. 
2009a, 2012) javarészt a n?stényekre ható fekunditási szelekció eredményei. 
Feltehet?leg a hímek szempontjából is el?nyös a nagy testméret, hiszen territoriális 
fajról van szó, de dönt?nek az ikracsomónként 2-3-szor nagyobb szaporodási 
teljesítmény látszik, amit az óriás n?stények produkálnak a normál méret?ekhez 
képest. Ezek alapján a f?leg n?stényeknél szembeszök? késleltetett ivarérés (Ab 
Ghani et al. 2013) is logikusnak látszik, az akár hét évig is elél? n?stények (Herczeg 
et al. 2009a) nem kockáztatják a korai ivaréréssel járó testméret-csökkenést (Charnov 
1993; Berrigan & Charnow 1994). S?t, a tény, hogy a növekedési stratégia 
(növekedési konstans, becsült végs? méret) tekintetében is f?leg az izolált kis tóból 
származó n?stények mutattak markáns eltérést a tengeri fajtársaiktól (Herczeg et al. 
2012) is értelmet nyert. 
4.1.3.3 Energiaraktárak 
Az energia felvétele, raktározása és felhasználása az életmenet szempontjából 
kulcsfontosságú folyamatok. Az energia raktározásának f? célja, hogy az állat 
sikeresen túléljen és akár szaporodjon olyan id?szakokban, amikor a táplálkozása 
limitált (McNamara & Houston 1990; Varpe et al. 2009). Noha az energia 
raktározásának vannak költségei (Jönsson 1997), ektotermeknél ezek a költségek 
általában elhanyagolhatók (Bonnet et al. 1998). Alacsonyabb rend? gerinceseknél az 
energia általában zsírok és szénhidrátok formájában tárolódik az izomzatban, a 
testüregben található zsírtestben és a májban (Fitzpatrick 1976; Chellappa et al. 1989, 
1995). Az energia energiaraktárakba való fektetése gyakran trade-off viszonyban áll 
a növekedéssel és a szaporodási befektetéssel, és ezért az életmenet-stratégiák 
szerves része (Roff 1992; Stearns 1992). S?t, az energia raktározása direkt módon is 
kapcsolatba állhat az predációs veszéllyel (Veasey et al. 1998; Pérez-Tris et al. 
2004). Ismervén az eddig taglalt életmenet-stratégia szétválást a kilenctüskés pikó 
populációi között, felmerül a kérdés, hogy milyen energiaraktározási stratégiát 
követnek az izolált kis tavi és a tengeri populációk? A hipotézisünk szerint optimális 
körülmények között (táplálék ad libitum, ragadozók nincsenek) a kis tavi pikók 
minden energiát a növekedésbe fektetnek minimális raktározás mellett a versenyhez 
való adaptációjuk miatt, a tengeri pikók viszont igyekeznek annyit raktározni, 
amennyit csak lehet, felkészülvén az esetlegesen következ? veszélyes id?szakra. 
A kérdésünkre egy, els?dlegesen a fenotipikus plaszticitás kérdéskörének (4.2) 
vizsgálatára tervezett, négy tengeri és két izolált kis tavi kilenctüskés pikó populáció 
bevonásával kivitelezett common garden kísérletünk (Välimäki, Herczeg, Merilä 
kézirat) kontroll csoportjai adtak választ. Az eredményeink összetettek voltak. A kis 
tavi pikók relatíve nagyobb bels? szerv-mentes testtömeggel, viszont kisebb 
zsírtesttel és májjal rendelkeztek, mint tengeri fajtársaik. A nemeknek is volt hatása, 
               dc_892_14
  Fajon belüli adaptív változatosság 
37 
 
a hímek relatíve nagyobb bels? szerv-mentes testtömeggel, viszont kisebb májjal 
rendelkeztek, mint a n?stények (a részletes mintázatokért, beleértve a kezeléseinket 
is, lásd: 4.2.1.2.2). 
A bels? szerv-mentes testtömegnél talált különbségek magyarázata nem 
egyértelm?. Ez a változó egyaránt reprezentálhatja a funkcionális szövetekbe 
(izomzat és csont) és a raktározásba (lipidek és glikogén) való invesztálást (Chellapa 
et al 1989; Huntingford et al. 2001). A nagyobb izomtömeg növelheti a 
versenyképességet (Casselman & Schulte-Hostedde 2004; Stahlschmidt et al. 2011), 
ami a kis tavi pikóknak fontos lehet a feltételezett magas intraspecifikus kompetíció 
miatt. Az er?s kompetíció jelenlétét támogatják a kés?bb (4.1.5, 4.2.1.4) tárgyalt 
viselkedéshez köt??? eredményeink is (Herczeg et al. 2009b,c, Herczeg & Välimäki 
2011). Ugyanakkor az izomtömeg a menekülést is el?segítheti (Domenici et al. 
2008). Bár minden jel a kompetíciós elképzelést támogatja, további célzott kísérletek 
nélkül az ellenkez?je sem zárható ki. 
A zsírtest és májtömeg mintázatokat ellenben könny? interpretálni. Sok esetben 
találták azt, hogy nagyobb halak több energiát raktároznak a kisebbeknél (Schultz & 
Conover 1997; Robards et al. 1999; Sogard & Spencer 2004), de nálunk nem ez volt 
a helyzet. Ahogy prediktáltuk, a növekedésre koncentráló nagyobb test? kis tavi 
pikók nem raktároztak, a túlélésre játszó tengeri pikók viszont a helyzetet 
kihasználva sok energiát fektettek a raktáraikba. Összességében az eredményeink jól 
illettek az eddig felállított elképzelésünkbe az életmenet-stratégiák szétválásáról. A 
lehet? legnagyobb testméretre törekv? izolált kis tavi pikók feltehet?en a strukturális 
szöveteikbe fektetik az energiát, hiszen a szaporodási sikerük els?sorban a 
testméretükt?l, versenyképességük pedig az izomtömegükt?l függ. A túlélésre és 
gyors ivarérésre/szaporodásra alkalmazkodott tengeri pikók viszont a veszélytelen és 
táplálékban gazdag környezetet kihasználva, a raktáraikba fektetik az energiát, mivel 
az ? szaporodási sikerük f?leg az els? szaporodási id?szakig való túlélésen alapul. 
4.1.4. Agy és érzékszervek 
4.1.4.1 Agyméret és az agyterületek mérete 
Az agy mindig kiemelt érdekl?dést kapott a biológia szinte minden állatokkal 
foglalkozó területén, köszönhet?en az egyed és környezete közötti kapcsolatokban 
elfoglalt központi szerepének. Dacára az agykutatásban használt módszertani 
diverzitásnak, az evolúciós ökológiában (nem utolsó sorban a vizsgált fajok és a 
szükséges nagy mintaszámok miatt) az agyméret és az agy f?bb részeinek mérete a 
változók, melyekkel az agynak és területeinek fejlettségét becslik (Striedter 2005). 
Mivel az idegszövetnek a fejlesztése és fenntartása egyaránt rendkívül költséges 
(Aiello & Wheeler 1995; Kotrschal et al. 2013), az energetikai kényszerek er?s 
szelekciós er?t képviselnek a feleslegesen nagy agy ellen. Ezért az agy vagy 
valamely agyterület mérete az adott képlet fontosságának jó mér?száma (de Winter 
& Oxnard 2001; Gonzalez-Voyer & Kolm 2010). 
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Az agy evolúciójának kutatása két f? pilléren nyugszik: (i) a fajok vagy 
magasabb taxonok közötti filogenetikailag kontrollált összehasonlítások (pl. Aviles 
& Garamszegi 2007; Pollen et al. 2007; Gonzalez-Voyer et al. 2009; Barton & 
Capellini 2012; Fitzpatrick et al. 2012, van Woerden et al. 2012) és (ii) a populáción 
belüli fenotipikus plaszticitásra koncentráló vizsgálatok a gyakoriak (Maguire et al. 
2000; Tramontin & Brenowitz 2000; Kihslinger & Nevitt 2006; Kihslinger et al. 
2006; Lisney et al. 2007; Draganski & May 2008). A két pillér között helyezkedik a 
sokáig mell?zött fajon belüli, populációk összehasonlításán alapuló mikroevolúciós 
megközelítés, ami sok szempontból ígéretesebb a többinél (Gonda et al. 2013). A 
fajon belüli evolúciós megközelítés el?nyei számosak, például (i) a populációk 
gyakran abban a környezetben találhatóak, amihez genetikailag alkalmazkodtak, az 
(ii) adaptív és neutrális szétválás elkülöníthet?, (iii) bármely kvantitatív tulajdonság 
evolúciójának megértéséhez szükséges f?bb paraméterek (egyedek közötti 
változatosság, heritabilitás, genetikai korrelációk, szelekciós er?k) kísérletesen 
becsülhet?k, s?t, az (iv) egyedi változatosság mögötti gének azonosíthatók (Gonda et 
al. 2013). Azonban egyel?re még nagyon kevés az ilyen vizsgálat. 
A kilenctüskés pikó rendszerben gondolkodva több dolgot is figyelembe 
vehetünk. Egyrészt az izolált kis tavi pikókról bebizonyosodott, hogy a ragadozó 
nyomás alól kiszabadulva redukálták a költséges csontos védelmi képleteiket, óriási 
méretre n?nek, és raktárakat nem képezve mindent a növekedésbe fektetnek. 
Másreszt igen egyszer?, ingerszegény környezetben élnek. Az izolált kis tavakban 
nincs másik halfaj, a víztestek kicsik, és az általunk vizsgált kis tavak strukturális 
komplexitása is igen alacsony volt (minimális mennyiség? vízinövény, pár k?, vízbe 
esett faág). Ezzel szemben a tengeri vagy nagy tavi pikók védelmi képletei 
kifejezettek, végs? méretük kicsi, ha tudnak, raktároznak. Ráadásul egy 
strukturálisan összetettebb környezetben élnek nagyszámú ragadozó és versenytárs 
halfajjal együtt, ahol gyakran még migrációs viselkedést (íváskor felúsznak kis 
patakokba) is mutatnak. Mindezek alapján a tengeri pikóknál relatíve nagyobb agyat, 
illetve nagyobb memóriáért, tanulásért és érzékelésért felel?s agyterületet 
feltételeztünk, mint a kis tavi pikóknál. 
El?ször egy két tengeri – két izolált kis tavi populáción alapuló common garden 
kísérletb?l származó mintákat hasonlítottunk össze (Gonda et al. 2009a). Az 
agytérfogat, valamint a telencephalon, a bulbus olfactorius és a cerebellum relatív 
mérete tért el a populációk között (15. ábra). A négy képlet közül a telencephalon és 
a bulbus olfactorius mutatott habitat-specificitást: mindkét esetben a tengeri 
pikóknak volt relatíve nagyobb agyterülete, mint a kis tavi pikóknak. 
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15. ábra. Populációs szétválás agyméretben és a különböz? agyterületek méretében (átlag + 95% 
konfidencia intervallum) kilenctüskés pikók els? laboratóriumi generációjánál. A) Agyméret, B) 
bulbus olfactorius mérete, C) telencephalon mérete,  D)  cerebellum mérete. Az ábrán log10-
transzformált adatok szerepelnek testméretre, és az agyterületek esetén az agyméretre is korrigálva. A 
populációs kódok megtalálhatóak az 1. táblázatban és a 3. ábrán. 
Az eredményeink két f? pontban foglalhatóak össze. El?ször is bizonyítottunk 
fajon belüli populációs szétválást az agyméretben és a különböz? agyterületek 
méretében. Másodszor, bizonyos agyterületeknél a populációs szétválás habitat-
specifikus volt. Elfogadva, hogy a genetikailag megalapozott habitat-függ? 
populációs mintázat természetes szelekciót és adaptív szétválást jelez (Clarke 1975; 
Endler 1986; Schluter & Nagel 1995; McGuigan et al. 2005), mi voltunk az els?k, 
akik természetes populációk vizsgálatával bizonyítottak fajon belüli adaptív agy 
evolúciót. Mivel a vizsgálati területeink körülbelül 8000 évvel ezel?tt még jéggel 
voltak borítva (Eronen et al. 2001), a mintázatok gyors evolúcióra utalnak. A 
telencephalon és a bulbus olfactorius esetében a hipotézisünkkel egybevágó 
eredményt kaptunk, a leegyszer?södött környezetben él?, és energiájukat f?leg 
növekedésbe fektet? kis tavi pikóknál ezek az agyterületek relatíve kisebbek voltak, 
mint a tengeri pikóknál. 
A telencephalon mérete halaknál pozitívan korrelál a habitat komplexitásával 
(Huber et al. 1997). Telencephalon-írtott halak tanulási, habituációs és elkerülési 
képességei szignifikánsan csökkentek (Laming & McKinley 1990; Portavella et al. 
2003). Anatómiai vizsgálatok szerint a telencephalon részt  vesz  az  emocionális  és  
térbeli tanulásban (Broglio et al. 2003). Ezeket az eredményeket figyelembe véve 
               dc_892_14
Eredmények és megvitatásuk 
40 
 
logikusnak t?nik a következtetés miszerint az él?hely biotikus és abiotikus 
komplexitásának és a tanulás fontosságának csökkenése állhat az izolált kis tavi 
pikók telencephalon csökkenése mögött. A bulbus olfactorius az agy 
szaglóközpontja (Gonda 2011). Hogy pontosan milyen okból nagyobb a tengeri 
pikók ezen agyterülete, csak találgatni tudunk. Elképzelhet? például, hogy a tengeri 
környezetben rosszabbak a látási viszonyok, mint a kis tavakban, és ezért a 
szaglásnak kiemelt szerep jut. Ez az érzékelési forma fontos lehet a ragadozó halak 
elkerülésében is. A térbeli orientációban, motoros koordinációban és szem-mozgások 
irányításában fontos szereppel bíró cerebellum-nál (Kotrschal et al. 1998) megfigyelt 
mintázatot (az egyik kis tóban kisebb, mint a többi vizsgált populációban) jelenleg 
nem tudjuk magyarázni. Az agyméretben megfigyelt változatosságot magyarázhatja 
a különböz? vízgy?jt? területekhez tartozás és az ehhez kapcsolódó genetikai 
differentáció (Bruneaux et al. 2013). Szisztematikus környezeti eltérésr?l nem 
tudunk a vízgy?jt? területek között, de akár törzsfejl?dési kényszerek is 
elképzelhet?ek. 
 
16. ábra. Populációs szétválás agyméretben és a különböz? agyterületek méretében (átlag ± standard 
hiba) vadbefogott kilenctüskés pikóknál. A) Agyméret, B) telencephalon mérete, C) tectum opticum 
mérete, D) cerebellum mérete. Az ábrán log10-transzformált adatok szerepelnek testméretre, és az 
agyterületek esetén az agyméretre is korrigálva. A populációs kódok megtalálhatóak az 1. táblázatban 
és a 3. ábrán. 
A common garden kísérlet után három tengeri, egy nagy tavi és négy izolált kis 
tavi populációt is összehasonlítottunk, ezúttal a természetb?l gy?jtött kifejlett pikók 
felhasználásával (Gonda et al. 2011). A természetben megfigyelhet? mintázatok több 
ponton is eltértek a common garden kísérletben megfigyeltt?l. Az agyméret, 
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valamint a telencephalon, az tectum opticum és a cerebellum mérete is eltért a 
populációk között (16. ábra). A bulbus olfactorius-t ezeken a mintákon nem tudtuk 
analizálni. A telencephalon-nál kapott mintázat megegyezett a common garden 
kísérletben (Gonda et al. 2009a) látottakkal, azaz a tengeri pikóknál ez az agyterület 
nagyobb volt, mint a kis tavi pikóknál. Az agyméret azonban, mind abszolút, mind 
relatív mértékben nagyobbnak bizonyult a kis tavi pikóknál, mint a tengeri 
fajtársaiknál. A többi változónál megfigyelt változatosság nem mutatott habitat-
specificitást. A két megközelítés eredményei között tapasztalt eltérések megértése 
érdekében elvégeztünk egy analízist azokon a populációkon ahol mind a 
természetb?l, mind a common garden kísérletb?l volt adatunk. Az összes vizsgált 
változóra hatással volt a mintavételi módszer. Laborkörülmények között az összes 
agyterület relatíve kisebbre fejl?dött, mint a természetben. Az agyméret ráadásul 
habitat-függ? hatást mutatott: a kis tavi pikók agya kisebb volt a laborban, mint a 
természetben, a tengeri pikóknál viszont ez a hatás nem volt kimutatható. 
Talán a legmeghökkent?bb eredmény a kis tavi pikóknak a tengerieknél 
nagyobb agya volt. Az abszolút méretet tekintve ez logikus. Ismeretes az egyszer? 
összefüggés, miszerint a nagyobb testhez a hatékonyság megtartása mellett nagyobb 
agy is kell (Striedter 2005). Mivel a kis tavi pikók óriássá evolválódtak (Herczeg et 
al. 2009a, 2012) nem meglep?, hogy az agyuk is nagyobb lett. Annál meglep?bb, és 
a hipotézisünknek is ellentmond a kis tavi pikók tengerieknél nagyobb relatív 
agymérete. A természetb?l gy?jtött mintákon végzett fajon belüli agy-
összehasonlítások, ha ritkák is, de ismertek. A kanadai cinege (Poecile atricapillus) 
hippocampus-ának mérete és a benne lév? neuronok száma korrelál a környezet 
„kíméletlenségével” (Roth & Pravosudov 2009). Egy másik madárfaj, a koronás 
levélsármány (Zonotrichia leucophrys) migráns és nem vonuló alfajainak 
összehasonlításakor a migráló alfajnál találtak nagyobb hippocampus-t és több 
hippocampus neuront (Pravosudov et al. 2006). A sebes pisztráng szimpatrikus, 
migráns és az édesvizet el nem hagyó szaporodási stratégiát követ? egyedei között is 
kimutattak különbségeket agyméretben és a cerebellum méretében (Kolm et al. 
2009). Ezeknek a vizsgálatoknak az eredményét a szerz?k evolúciós szempontból, 
adaptív szétválásként interpretálták, holott nem volt módjuk a direkt környezeti 
indukciót, azaz a fenotipikus plaszticitást tesztelni, vagy kizárni. Az eredményeink 
rávilágítanak ennek a megközelítésnek a sebezhet?ségére. A mi esetünkben is 
sikerült habitat-függ? eltéréseket kimutatni a természetb?l gy?jtött mintákból mind 
az agyméret, mind a telencephalon méret tekintetében. Mindkét esetet adaptív 
evolúciós különbségként lehetne interpretálni, ha nem tudnánk, hogy a standardizált 
common garden körülmények között az agyméretnél nyoma sincs a mintázatnak. 
Tehát a vadon befogott pikóknál észlelt agyméret mintázat a fenotipikus plaszticitás 
valamelyik formájának és nem az adaptív evolúciónak az eredménye, míg a 
telencephalon mintázatnál valószín?síthet? az adaptív evolúció. Ez nagyon fontos 
különbség, amivel kapcsolatban egyéb tulajdonságoknál többen is meger?sítették a 
kontrollált környezet fontosságát a fenotípusból közvetlen evolúciós következtetést 
levonni kívánó vizsgálatoknál (Gienapp et al. 2008; Alho et al. 2010). A halak 
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neurogenezise egész életük alatt folytatódik, és így életük minden szakaszában 
képesek lehetnek plaszticitásra (Birse et al. 1980; Zupanc 2001, 2006), amelyre az 
evolúciós agy vizsgálatoknál mindenképpen kontrollálni kell. 
Az eredményeink másik fontos vetülete az, hogy a relatív agyméret és az 
agystruktúra eltér egy adott populáció természetb?l gy?jtött és laboratóriumban 
nevelt egyedei között. S?t, az eltérés az agyméretnél habitat-specificitást mutatott. A 
háziasítás negatív hatása az agyméretre jól ismert, a mintázatot a genetikai adaptáció 
és a fenotipikus plaszticitás közösen okozza (Kruska 1988; Kihslinger et al. 2006). 
Guppiknál is bizonyítást nyert a laboratóriumi tartás agyméret-csökkent? hatása 
(Burns et al. 2009). Az általunk talált általános csökkenés egybevág a 
várakozásokkal, de az agyméret habitat-függ? csökkenése meglep? volt, és további 
vizsgálatokat igényel. Mindenesetre a tény, hogy a természet – common garden 
eltérés akár habitat-függ? is lehet, jól mutatja, milyen óvatosnak kell lennünk az 
evolúciós következtetések levonásánál. 
A késöbbiekben tárgyalt fenotipikus plaszticitást vizsgáló kísérletünkben 
(4.2.1.3.1; Gonda et al. 2012; Herczeg et al. 2014) lehet?ség nyílt az ivarok 
összehasonlítására is. A hímek agymérete, valamint telencephalon, cerebellum és a 
hypothalamus mérete is jelent?sen (6-16 %) meghaladta a n?stényekét (Herczeg et 
al. 2014). Ez magyarázható a faj szaqporodásbiológiájával. A hímek egy sor 
szaporodási viselkedést mutatnak, ilyen például a territórium ?rzése, fészeképítés, 
násztánc, ivadékgondozás, míg a n?stények szaporodási befektetése f?leg a peték 
létrehozására szorítkozik. A szaporodási viselkedésbe többet fektet? ivarnak jobb 
kognitív képességekre, és következésképpen fejlettebb idegrendszerre van szüksége 
(Jacobs 1996). A mi eredményeink tökéletesen illeszkednek a képbe, és hasonló ivari 
dimorfizmust figyeltek meg háromtüskés pikóknál is (Kotrschal et al. 2012). 
Ugyanakkor az ivari különbségek nem mutattak habitat-függést, tehát az ivari 
szelekció valószínüleg hasonló a vizsgált él?helyeken, és a természetes szelekció is 
hasonló mindkét ivarnál. 
4.1.4.2 Oldalvonalszerv 
Az oldalvonalszerv a halak és vízi kétélt?ek speciális mechanoreceptor-alapú 
érzékszerve, amellyel a víz áramlásának finom változásait képesek érzékelni 
(Dijkgraaf 1963). Fontos a ragadozók (Blaxter & Fuiman 1990; Fuiman 1993) és a 
táplálék (Hoekstra & Janssen 1985; Montgomery & MacDonald 1987) 
lokalizációjában, valamint a rajképzésben (Partridge & Pitcher 1980). Az oldalvonal 
funkcionális alapegysége a neuromaszt (érzékel? sejtek csoportja). A 
neurmomasztok vagy a testfelszínen (felszíni neuromaszt) vagy közvetlenül a 
testfelszín alatt folyadékkel kitöltött csatornákban (csatorna neuromaszt) találhatóak. 
A felszíni neuromasztok a vízáramlás sebességére érzékenyek (Van Netten & Kroese 
1987; Kalmijn 1988) és így fontosak például a rheotaxisban (Montgomery et al. 
1997). A csatornákban lév? neuromasztok viszont a vízáramlás sebességének 
változásaira érzékenyek (Kalmijn 1988; Engelmann et al. 2000) és fontosak a préda 
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érzékelésében (Coombs et al. 2000) vagy a rajképzésben (Cahn et al. 1968; Gallego 
& Heath 1994). 
Az oldalvonalszerv neuromaszt struktúrája nagy változatosságot mutat fajok 
között (Coombs et al. 1988; Webb 1989). A barlangi vagy éjszakai aktivitású fajok 
relatíve sok neuromaszttal bírnak (Montgomery et al. 2001; Carton & Montgomery 
2004). Az állóvizekben él?, lassan úszó fajokra inkább a felszíni neuromasztok, míg 
a gyorsan úszó, folyóvízi fajokra inkább a csatornákban lév? neuromasztok nagy 
száma jellemz? (Webb 1989; Montgomery et al. 1995; Engelmann et al. 2000). A 
fajok közötti összehasonlítások nagy száma mellett felt??? a fajon belüli, populációs 
összehasonlítások elhanyagoltsága (Michel et al. 2008, Wark & Peichel 2010). 
 
17. ábra. Az oldalvonaszervet alkotó egyes oldalvonalak. A felszíni neuromasztokat fehér pontokkal, a 
csatornákban lév? neuromasztokat pedig fehér karikákkal jelöltem. Felszíni neuromasztok: nazális 
(N), mandibuláris (M), infraorbitális (IO), fels? mandibuláris-preorbitális (MPrU), alsó mandibuláris-
preorbitális (MPrL), poszt-orbitális (PO), pre-operculáris (Pr), fejtet?i (DH), otikus (Ot), operkuláris 
(Op), faroknyéli (CP). Csatorna neuromasztok: szupraorbitális (SO-c), infraorbitális (IO-c), pre-
operkuláris (Pr-c), poszt-otikus (Pot-c), törzsi (ATr-c), faroknyéli (CP-c). 
Mi négy tengeri és öt izolált kis tavi kilenctüskés pikó populáció 
oldalvonalszervét hasonlítottuk össze (Trokovic et al. 2011a), a természetb?l gy?jtött 
mintákra és 11 felszíni és hat csatornákban lév? oldalvonalra alapozva (17. ábra). 
Felhasználtunk továbbá két tengeri és két izolált kis tavi populáció common garden 
kísérletb?l származó mintáit is. Túl az egyszer? összehasonlításokon, megpróbáltuk 
azonosítani a természetes szelekció alatt álló oldalvonalakat. Ehhez el?ször becsültük 
a populációk közötti neutrális genetikai divergenciát 23 mikroszatellita marker 
felhasználásával. Ezt használtuk referenciaként (a random genetikai sodródás által 
létrehozható divergencia becslése; FST) az oldalvonalak populációs divergenciájának 
összehasonlításához (fenotípusos divergencia; PST). A klasszikus kvantitatív 
genetikai divergencia (QST)  –  FST összehasonlítások (Merilä & Crnokrak 2001; a 
módszert részletesebben ismertetem a 4.1.7 pontnál) analógiájára végeztünk PST – 
FST összehasonlítást (Leinonen et al. 2006). PST >  FST a szétválasztó, a PST <  FST a 
pedig a stabilizáló szelekciót jelzi. Amikor PST nem különbözik szignifikánsan az 
FST-t?l, nem zárhatjuk ki a random genetikai sodródást. 
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18. ábra. A tengeri és izolált kis tavi populációk oldalvonaszerv elválása kanonikus korreszpondencia 
analízis alapján. A) Vadbefogott kilenctüskés pikók. = FIS,  = BÖL,  = HEL,  = LEV,  
=  BYN,   =  ABB,   =  RYT,   =  PYÖ,   =  MAS.  B)  Egyes  kilenctüskés  pikó  populációk  
vadbefogott egyedei és laboratóriumi generációja együtt ábrázolva. Teli szimbólumok = vadbefogott 
pikók, üres szimbólumok = laboratóriumi egyedek. Szürke szín = tengeri populáció, fekete szín = 
izolált kis tó. Kör = LEV, rombusz = HEL, négyzet = BYN, háromszög = PYÖ. A populációs kódok 
megtalálhatóak az 1. táblázatban és a 3. ábrán. 
A sokváltozós analízis tiszta elválást diagnosztizált a tengeri és izolált kis tavi 
pikók oldalvonalszerve között (18/a. ábra). A tengeri pikók oldalvonalszervében több 
neuromaszt volt. A common garden adatok meger?sítették az elválás tényét (18/b. 
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ábra), az elválás genetikai hátterét valószín?sítve. Ivari dimorfizmusra utaló jeleket 
nem találtunk. Az egyváltozós analízisek alapján két csatornában lév? és egy felszíni 
oldalvonal, az ATr-c a CP-c és CP oldalvonalak neuromaszt számában talált 
változatosság volt a habitat alapú szétválásban a legfontosabb. S?t, ez volt az a 
három  oldalvonal  ahol  a  PST meghaladta az FST-t, jelezve, hogy a szétválás a 
természetes szelekció eredménye. A tengeri habitaton belüli heterogenitás kisebb 
volt, mint az izolált kis tavi habitatban megfigyelt. A 17 vizsgált oldalvonalból 11 
különbözött a populációk között. 
Az érzékszervek fajon belüli változatosságának evolúcióbiológiai vizsgálata még 
gyerekcip?ben jár. A jelen vizsgálatban két nagy gerinces taxonra jellemz? speciális 
érzékszerv esetében bizonyítottunk habitat-specifikus populációs szétválást a 
természetb?l gy?jtött és common garden mintákon egyaránt, amit a természetes 
szelekció által irányított adaptív evolúció jeleként értékelhetünk (Clarke 1975; 
Endler 1986; Schluter & Nagel 1995; McGuigan et al. 2005). Ezen túlmen?en, PST – 
FST összehasonlítást alkalmazva, három oldalvonalnál sikerült a szétválasztó 
természetes szelekciót tetten érni. Bár a PST csak durva becslése a pedigré 
információn (azaz kvantitatív genetikai információn) alapuló QST-nek (Pujol et al. 
2008), a prediktív ereje általában mégis nagy (Leinonen et al. 2008). Összességében 
tehát a természetes szelekció okozta szétválás a legvalószín?bb. A tengeri habitatnál 
megfigyelt alacsony heterogenitással jellemezhet? magas neuromaszt számot 
magyarázhatja az oldalvonalszerv tengeri habitaton belüli kiemelt fontossága és a 
stabilizáló szelekció. Ezzel szemben a kis tavi populációk közötti kevesebb 
neuromaszt nagy változatossággal inkább a véletlen folyamatokat, mintsem a 
szétválasztó szelekciót valószín?síti. A habitatok közötti legfontosabb releváns 
különbségnek a predációs nyomás t?nik. A predációs nyomás sokféleképpen teheti 
fontossá a fejlett oldalvonalszervet, a ragadozók érzékelésen (Blaxter & Fuiman 
1990; Fuiman 1993) kívül ismeretes, hogy ragadozók jelenlétében a rajképzés fontos 
viselkedés (Magurran 1990a) és a neuromasztok száma pozitívan függ össze a 
rajképzéssel (Pitcher et al. 1976; Partridge & Pitcher 1980). 
4.1.4.3 Színlátás 
A látópigment spektrális abszorbanciája leírja, hogy az adott pigment milyen 
hatásfokkal nyeli el a különböz? energiájú fotonokat (azaz a különböz? 
hullámhosszú fényt). Az összes látópigmentet egy G-protein-kapcsolt receptor és egy 
fehérjéhez (opszin) kötött fényelnyel? kromofór alkotja. A spektrális abszorbancia az 
opszin és a kromofór interakcióján múlik (Bridges 1972; Yokoyama & Yokoyama 
2000). Az eltér? fényviszonyokhoz való alkalmazkodás történhet az opszin 
megváltoztatásán keresztül, amely mindig evolúciós folyamat, és ezért általában 
relatíve lassú (Terai et al. 2006; Jokela-Määttä et al. 2007, 2009; Larmuseau et al. 
2009, 2010). Ennek alternatívája a kromofór-alapú alkalmazkodás, amely két 
kromofór változat (A1: 11-cis retinal; A2: 11-cis 3,4 dehydroretinal) arányának 
megváltoztatását jelenti, ami el?fordulhat halaknál, kétélt?eknél és egyes hüll?knél 
(Bridges 1972). A kromofór-alapú hangolás képessége genetikailag meghatározott, 
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de amennyiben jelen van, akkor az egyedfejl?dés alatt történik, azaz a fenotipikus 
plaszticitás egy formájának tekinthet? (Wald 1946; Reuter et al. 1971; Temple et al. 
2006). 
A balti és Fennoskandináv régiók egy természetes kísérletnek tekinthet?ek az 
adaptív divergencia tekintetében, mivel a Pleisztocén jégtakaró csak körülbelül 9000 
éve kezdett visszahúzódni, lehet?vé téve az addig refúgiumokba húzódott fajoknak, 
hogy a megnyíló változatos él?helyeket benépesítsék (Donner 1995; Eronen et al. 
2001). Igaz ez a vízi él?lények látására is. Mi a kilenctüskés pikók látópigmentjeinek 
spektrális változatosságára, és a változatosság mögött álló mechanizmusokra voltunk 
kíváncsiak. 
 
19. ábra. Az A1:A2 kromofór arány kilenctüskés pikónál (átlag ± szórás). A) Édesvízi populációk. B) 
Tengeri populációk és MAS, egy kis tó ami csak pár évtizede izolálódott a Fehér-tengert?l. A RYT 
populáció a két ismétlésben eltér? mintázatot mutatott. A * jel azokat a populációkat jelöli, ahol 
szignifikánsan eltért a csapok és pálcikák A1 kromofór aránya. A populációs kódok megtalálhatóak az 
1. táblázatban és a 3. ábrán. 
Három tengeri, egy nagy tavi és négy izolált kis tavi kilenctüskés pikó 
populációt vizsgáltunk (Saarinen et al. 2012). Egy tengeri, egy nagy tavi és két 
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izolált kis tavi él?helyen a környezeti fényviszonyokat is felmértük. A csapokban és 
pálcikákban mértük a fényelnyelési spektrumot. Meghatároztuk az A1:A2 kromofór 
arányt a csapokban és pálcikákban, valamint a pálcikák opszin génjének a 
bázissorrendjét. 
Minden populációból három egyed (N = 24) opszin génjét szekvenáltuk, de csak 
két szinonim mutációt találtunk, tehát az opszin fehérje minden egyedben azonos 
lehetett. Ebb?l viszont az következik, hogy a megfigyelt fényelnyelési spektrum 
különbségek (2. táblázat) a pálcikákban kizárólag a kromofór-alapú hangolásból 
erednek. Négy populációban (három izolált kis tó és a nagy tó) a pálcikák és csapok 
A1  kromofór  dominanciáját,  a  másik  négy  populációban  (három  tengeri  és  egy  
izolált kis tó) pedig A2 dominanciáját mutattuk ki (2. táblázat). Az A1 domináns 
csoportban a csapokban szignifikánsan nagyobb arányban voltak A2 kromofórok 
jelen mint pálcikákban, az A2 domináns populációknál nem volt ilyen elkülönülés 
(19. ábra). 
A leírt A1:A2 kromatofór mintázat ránézésre nem támogatja az általunk várt 
habitat-specificitást. Azonban az A2 kromofór dominanciájú izolált kis tó 
(Mashinnoje) közvetlen a Fehér-tenger partján található, a tengert?l való izolációja 
mindössze évtizedekkel ezel?tt történt (Ziuganov & Zotin 1995; White Sea 
Biological Station, Kartesh személyes közlés), amit a fehér-tengeri mintákkal való 
genetikai egyezése is bizonyít (Shikano et al. 2010c). Tehát elképzelhet?, hogy az 
itteni látásviszonyok még nem igényelték a kromofór arányok eltolását, amit a másik 
négy édesvízi (tengert?l távoli, régen elvált) populációnál figyeltünk meg. De még ha 
el is fogadjuk a habitat-függ? populációs szétválást, az eredményeink szöges 
ellentétben vannak az általánosan ismert trendekkel, azaz a vörös szín irányába eltolt 
érzékenységgel édesvízi tavakban (A2 dominancia) ami megfelel a környezeti 
körülményeknek (Bridges 1972; Jerlov 1976; Jokela-Määttä et al. 2007). Ezek az 
eredmények meglehet?sen zavarba ejt?ek, és a helyzet tisztázásához további 
vizsgálatok szükségesek több bevont populációval és common garden alapon. 
Érdekes viszont az A1 domináns populációknál megfigyelt A1:A2 arány eltérés a 
csapok és pálcikák között, ami szelektív kromofór feldolgozást jelez a különböz? 
receptor típusokban. Ezt mi figyeltük meg els?ként. A jelenség habitat-függése 
biztató a jöv? vizsgálatok szempontjából, hiszen valószín?vé teszi a szelektív 
kromofór feldolgozás adaptivitását. 
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Populáció; mintavétel éve; 
mintaszám (egyedek) 
Fotoreceptor típusa; 
mintaszám (sejtek) 
Abszorbancia maximum (nm) 
± Standard hiba 
A1-A2 kromofór arány 
(A1 típus százaléka) 
ABB; 2008; 6 Pálcika; 107 507,8 ±0,6 98 
 Csap; 126 519,2 ± 0,7 71 
POR; 2008; 5 Pálcika; 137 511,0 ± 1,4 85 
 Csap; 75 523,3 ± 1,7 60 
PYÖ; 2008; 6 Pálcika; 108 504,8 ± 0,4 92 
 Csap; 59 518,6 ± 0,6 68 
PYÖ; 2011; 6 Pálcika; 225 507,9 ± 0,6 96 
 Csap; 131 534,3 ± 1,8 40 
RYT; 2008; 6 Pálcika; 180 507,9 ± 1,5 90 
 Csap; 108 520,3 ± 1,0 73 
RYT; 2011; 6 Pálcika; 148 516,5 ± 3,2 63 
 Csap; 212 540,6 ± 1,6 36 
BÖL; 2008; 6 Pálcika; 152 527,6 ± 1,3 20 
 Csap; 92 547,7 ± 1,6 4 
HEL; 2008; 5 Pálcika; 98 527,3 ± 1,4 5 
 Csap; 78 538,0 ± 2,7 35 
HEL; 2011; 6 Pálcika; 251 529,0 ± 0,6 11 
 Csap; 242 544,8 ± 2,3 23 
LEV; 2008; 3 Pálcika; 112 528,6 ± 1,4 51 
 Csap; 31 536,0 ± 1,1 12 
MAS; 2008; 6 Pálcika; 145 529,5 ± 0,6 7 
 Csap; 95 543,5 ± 1,0 3 
 
2. táblázat. Abszorbancia maximum és az A1:A2 kromofór arány nyolc kilenctüskés pikó populációban, a csapokban és pálcikákban. A populációs kódok 
megtalálhatóak az 1. táblázatban és a 3. ábrán. 
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4.1.5 Viselkedés 
Noha a viselkedés tekinthet? a legplasztikusabb tulajdonságnak (West-Eberhard 
2003), a geográfiai változatossága régóta ismert (Foster & Endler 1999; Foster 1999) 
és a heritabilitását is gyakran bizonyították (van Oers et al. 2005), tehát ugyanúgy 
evolválódhat, mint a kevésbé plasztikus tulajdonságok. Ráadásul, dacára a nagyfokú 
plaszticitásnak, napjainkra már egyértelm?vé vált, hogy a funkcionálisan különböz? 
viselkedések (pl. kockázatvállalás, agresszió, aktivitás) sem függetlenek egymástól, 
hanem korrelációt mutathatnak az egyedeken keresztül. A jelenséget az emberi 
személyiség egyes vetületeihez való hasonlósága miatt viselkedési szindrómának 
neveztek el (Sih et al. 2004a,b). Ezek a szindrómák általában gyenge korrelációt 
jelentenek, de általánosan megfigyelhet?k (Garamszegi et al. 2012). Amennyiben a 
különböz? viselkedéseket szindrómaként kezeljük, szükség van a komplex 
viselkedési típus fogalmának (Bell 2007) és az azt reprezentáló, az egyedeket az 
összes vizsgált viselkedés szempontjából egyszerre leíró változó(k)nak a 
bevezetésére. 
 
20. ábra. Populációs szétválás viselkedésben (átlag + 95% konfidencia intervallum) tengeri (üres 
oszlopok) és izolált kis tavi (kitöltött oszlopok) kilenctüskés pikóknál. A ’bátorság’ f?komponens 
pozitívan korrelált az összes vizsgált viselkedési változóval (táplálkozási aktivitás, kockázatvállalás 
táplálkozási kontextusban, agresszió és kockázatvállalás explorációs kontextusban). A populációs 
kódok megtalálhatóak az 1. táblázatban és a 3. ábrán. 
Nagyszámú viselkedési tulajdonságnál bizonyított a predációs nyomás 
nagyságának a viselkedést befolyásoló hatása (Magurran & Seghers 1991, 1994). 
Mivel  a  predáció  komplex  hatást  fejt  ki  az  életmenet  trade-off-okra (Blanckenhorn 
2000), feltehet?en több viselkedést befolyásol egyszerre. Feltételeztük, hogy a 
predációs nyomás szempontjából extrém eltérést mutató kilenctüskés pikó 
populációk között a viselkedés is markánsan eltér. Az egyedfejl?dés alatt szerzett 
tapasztalatok közvetlen hatásaira kontrollálandó, két tengeri és két izolált kis tavi 
populációból neveltünk halakat common garden körülmények között, ragadozókkal 
vagy fajtársakkal való interakciók, illetve ökológiai kényszerek nélkül. Mikor a halak 
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elérték az ivarérett méretet, négy viselkedést mértünk: táplálkozási aktivitást, 
kockázatvállalást táplálkozási kontextusban, agressziót és kockázatvállalást 
explorációs kontextusban (Herczeg et al. 2009b). 
??komponens analízissel kreáltunk egy új változót, amely az összes eredeti 
változóval azonos irányba függött össze. Ez a változó leírta a viselkedési típust, 
mégpedig úgy, hogy az egyedeket egy közös bátorság-tengelyen (shyness-boldness 
continuum) helyezte el. Ennek a változónak az analízise egyértelm? eredményt adott; 
az egymástól geográfiailag és genetikailag is független populációk nem tértek el 
habitaton belül, a habitatok viszont egyértelm?en különböztek (20. ábra). Az izolált 
kis tavakból származó pikók „bátrabbak” voltak, azaz gyorsabban kezdtek 
táplálkozni, nagyobb kockázatot vállaltak és agresszívebbek voltak, mint a tengeri 
fajtársaik (Herczeg et al. 2009b). 
Mint az el??? fejezetekben többször, itt is elmondható, hogy a közvetlen 
környezeti hatásoktól mentes habitat-függ? populációs szétválás a természetes 
szelekció által irányított adaptív evolúciót jelzi Clarke 1975; Endler 1986; Schluter & 
Nagel 1995; McGuigan et al. 2005). Érdekes módon a ragadozók jelenléte-hiánya 
akár ellentétes hatással is lehet a préda viselkedésére. A gyakoribb – és intuitíve 
logikusabb – összefüggés az, amikor a magas predációs nyomást elszenved? 
populációkban az átlagos viselkedési típus a kockázatkerül? irányba tolódik el a 
ragadozókkal való szembekerülés esélyét csökkentend? (Bell 2005; Brydges et al. 
2008). El?fordul azonban az ellenkez?je is. Brown et al. (2005, 2007) a püspökhal 
(Brachyraphis episcopi) vizsgálatánál azt találta, hogy a magas predációs nyomás 
alatt lév? populációkban a halak kockázatvállalóbbak voltak, és ez a különbség 
megmaradt a laboratóriumban nevelt generációban is. A szerz?k interpretációja 
szerint magas predációs nyomás alatt nagyobb kockázatvállalásra van szükség, mint 
az alacsony predációval jellemezhet? él?helyeken a napi minimálisan szükséges 
aktivitás fenntartásához. A mi esetünk a gyakoribb szcenáriót támogatja. Ezek az 
eredmények tökéletesen illeszkednek az eredeti hipotézisünkhöz: a ragadozó és 
versenytárs halfajok nélkül evolválódó izolált kis tavi kilenctüskés pikók esetében az 
intraspecifikus kompetíció a rátermettséget leginkább befolyásoló környezeti faktor. 
A kompetíciós sikerhez pedig a nagy testméreten és a hosszú, de intenzív növekedési 
szakaszon át vezet az út. Mindezekhez viszont maximalizálni kell az energia-bevitelt, 
amihez aktívabb, agresszívebb és kockázatvállalóbb viselkedésre van szükség. 
4.1.6 Fejl?dési stabilitás 
A bilaterális képletekben megfigyelhet? aszimmetriát három f? csoportba oszthatjuk 
(Van Valen 1962; Palmer & Strobeck 1986): direkcionális aszimmetria, 
antiszimmetria és fluktuáló aszimmetria. A direkcionális aszimmetria egy adott oldal 
konzisztens megnagyobbodását jelenti, az antiszimmetria pedig egy random oldal 
megnagyobbodását. Az aszimmetria e két esete általában adaptív evolúció 
eredménye, azaz az aszimmetria el?nyös. Ezzel szemben a fluktuáló aszimmetrián 
(FA) az egyedfejl?dés alatti zavaró tényez?k hatására létrejött, az optimális 
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szimmetriától  való  random  eltéréseket  értjük  és  ezért  a  fejl?dési  (in)stabilitás  
mér?számaként is tekinthetjük (Van Dongen 2006). Ebb?l kiindulva, gyakran az 
adott egyedet ért stressz, vagy tágabb értelemben a rátermettség indikátora is lehet 
(Leary & Allendorf 1989; Parsons 1992; Clarke 1995; Leung & Forbes 1996; Leung 
et al. 2000; Van Dongen 2006). Sok vizsgálat eredménye támogatta a magas FA – 
alacsony rátermettség (pl. Martín & López 2000, 2001; Polak & Taylor 2007), illetve 
magas FA – magas stressz összefüggéseket (pl. Graham & Felley 1985; Sarre 1996; 
Siikamäki & Lammi 1998). Érdemes kiemelni, hogy a környezeti stressz mellett 
bizonyított a genetikai stressz (beltenyésztes, a genetikai változatosság csökkenése) 
és a FA pozitív kapcsolata is (Roldan et al. 1998). Ugyanekkor sok vizsgálat talált 
ellentmondó eredményeket, illetve a várt összefüggések hiányát. Ennek 
következtében a FA használhatóságáról a fejl?dési (in)stabilitás leírására komoly 
viták zajlanak (Lens et al. 2001, 2002; Van Dongen 2006). Az ellentmondó 
eredmények és az FA ezt követ? „népszer?ség”-csökkenése legalább részben 
biztosan a módszertani problémáknak (Merilä & Björklund 1995; Palmer 1999) 
köszönhet?, és ezért a megfelel? mintavételi és statisztikai módszerek 
alkalmazásával becsült FA mindenképpen releváns információt hordozhat akár 
egyedi, akár populációs szinten (Van Dongen 2006). 
Elképzelhet?, hogy populációs szinten nem csak a stresszben megfigyelhet? 
különbségek, hanem az aszimmetria ellen ható szelekciós er?k eltérései is 
okozhatnak szétválást az FA mértékében. Ezt a hipotézist közvetlen módon még nem 
tesztelték, de az összefüggés miszerint a funkcionálisan fontos tulajdonságok 
fluktuáló aszimmetriája tipikusan alacsonyabb, mint a kevésbe fontos tulajdonságoké 
(Karvonen et al. 2003) mindenesetre támogatja. Az általunk vizsgált kilenctüskés 
pikó rendszer kiváló modell a hipotézis predikcióinak tesztelésére, és a tengeri vs. 
izolált kis tavi pikópopulációk aszimmetriájának összehasonlításával fontos biológiai 
információt nyerhetünk a rendszerr?l. 
A mechanoszenzoros oldalvonalszerv (lásd 4.1.4.2) egy kiváló 
tulajdonságcsoport az aszimmetria vizsgálatához. Az oldalvonalakat alkotó 
neuromasztok könnyen számolhatók, és tudjuk, hogy a számolható tulajdonságok 
jobban használhatóak az FA vizsgálatában, mint a mérend? tulajdonságok (Lens et 
al. 2001), mivel minimális hibával becsülhet?ek (Herczeg et al. 2005). Ráadásul az 
oldalvonalszerv számos különálló oldalvonalból áll, és az FA használhatósága 
jelent?sen javul, ha nem egy, hanem több tulajdonság aszimmetriáján alapszik (Van 
Dongen 2006). Végezetül, az oldalvonalszerv egy fontos érzékszerv, aminek 
precizitása nagy valószín?séggel befolyásolja a rátermettséget; elég csak a 
táplálkozásban (Montgomery & MacDonald 1987; Montgomery & Milton 1993), a 
ragadozó-elkerülésben (Fuiman 1993) és a rajképzésben (Partridge & Pitcher 1980) 
betöltött szerepére gondolnunk. Jelen vizsgálatunkban négy tengeri és négy izolált 
kis tavi kilenctüskés pikó populáció fluktuáló aszimmetriáját (12 számolható 
bilaterális tulajdonság alapján: 11 oldalvonal + az oldalsó pajzsok) és genetikai 
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heterozigóciáját (23 neutrális mikroszatellita lókusz alapján) hasonlítottuk össze 
(Trokovic et al. 2012). 
 
21. ábra. Összesített fluktuáló aszimmetria (12 bilaterális jelleg alapján) nyolc kilenctüskés pikó 
populációban (átlag ± standard hiba). A populációs kódok megtalálhatóak az 1. táblázatban és a 3. 
ábrán. 
A tengeri populációk átlagos heterozigóciája kétszer nagyobb volt, mint a kis 
tavi populációké (tenger: HE = 0,58; standard hiba = 0,06; kis tó: HE = 0,30; standard 
hiba = 0,06). Ez az eredmény egybevág a nagyobb mintán végzett populációgenetikai 
analíziseinkkel (Shikano et al. 2010c). Az FA mértéke az izolált kis tavakban 
majdnem háromszorosan meghaladta a tengeri populációkban mértet (21. ábra). Ez a 
hatás a heterozigóciától, ivartól és a populációktól (habitaton belül) függetlenül 
jelentkezett. 
Az izolált kis tavakban evolválódott, ragadozó elleni védelmi struktúráit 
redukáló vagy elveszt?, nagy növekedési erély?, agresszív, hosszú élet? pikóknál 
tehát rendkívül magas fluktuáló aszimmetriát találtunk, amit a kis tavakra jellemz? 
alacsony genetikai változatosság egyedül nem magyarázott. A mintázat tehát – 
közvetve ugyan – a szelekciós hipotézisünket támogatta. A ragadozók általi szelekció 
a természetes szelekció egyik f? hajtóereje, és több vizsgálat is bizonyította, hogy a 
ragadozóknak áldozatul esett egyedek magasabb FA indexszel jellemezhet?ek, mint 
a túlél?k (Swaddle 1997; Bergstrom & Reimchen 2003; Galeotti et al. 2005). S?t, az 
id?sebb egyedek általában szimmetrikusabbak, mint a fiatalok (Moran et al. 1997). A 
ragadozók legalább három módon csökkenthetik a populációk átlagos FA szintjét. 
Például okozhatnak természetes szelekciót a szimmetrikusabb egyedek irányába. 
Ehhez azonban a fluktuáló aszimmetriának örökölhet?nek kellene lennie, amire nincs 
sok bizonyíték (Leamy 1997; Fuller & Houle 2003). Amennyiben az FA genetikai 
háttért?l függetlenül az adott egyed növekedési környezetét reflektálja, a ragadozók 
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még mindig kiemelhetik a magas aszimmetriájú (és gyengébb min?ség?) egyedeket. 
Végezetül, feltéve, hogy a predációs nyomás drasztikus csökkenése óriás méret és 
megnövekedett növekedési erély evolúciójához vezethet (Herczeg et al. 2009a; 2012; 
Aikio et al. 2013), az extrém növekedési sebesség pedig önmagában is okozhat 
megnövekedett fejl?dési instabilitást (Mangel & Munch 2005), kirajzolódik el?ttünk 
egy harmadik, közvetett predáció – FA kapcsolat. Függetlenül a mechanizmustól, a 
predációs nyomás csökkenése az FA csökkenéséhez vezethet. Különösen igaz ez 
olyan tulajdonságokra, melyek fontosak a ragadozó elkerülésében, vagy a ragadozó 
támadásának túlélésében. Az oldalvonalszerv pedig egy éppen ilyen jelleg, szerepe a 
ragadozók elkerülésében (Blaxter & Fuiman 1990; Fuiman 1993) és a ragadozók 
elkerülésében fontos rajképzésben (Partridge & Pitcher 1980) egyaránt ismert. Az 
oldalsó pajzsok tekintetében az oldalvonalakkal megegyez? mintázatot találtunk. Bár 
a kilenctüskés pikó oldalsó pajzsainak funkcionális szerepe kicsiny méretükb?l 
adódóan megkérd?jelezhet?, a ragadozó halak nélküli izolált kis tavakban a pajzsok 
száma csökkent (Herczeg et al. 2010a). Összességében minden eredményünk 
támogatja a hipotézisünket miszerint a predációs nyomás csökkenése a szimmetriát 
fenntartó szelekció lazulásához, és ennek eredményeképpen a fluktuáló aszimmetria 
növekedésében tetten érhet? megnövekedett fejl?dési instabilitáshoz vezet. Egy nem 
kizáró alternatív magyarázat szerint az izolált kis tavakban a ragadozók és 
interspecifikus kompetítorok hiányában az óriás méret és a maximalizált növekedési 
sebesség olyan fontos, hogy az így nyert el?ny meghaladja a fejl?dési instabilitásban 
jelentkez? költséget. A jelenség teljesebb megértéséhez azonban további kísérletes 
munkára lesz szükség. 
4.1.7 A természetes szelekció szerepének tesztelése 
A természetben megfigyelt habitat-függ? populációs különbségek evolúciós 
interpretációjával legalább két szinten lehet probléma. El?ször el kell választani a 
genetikailag meghatározott eltéréseket a fenotipikus plaszticitástól (Conover & 
Schultz 1995; Merilä 2009). Ezt például common garden kísérletekkel lehet 
megtenni. Optimális esetben több generációt és komplex keresztezési sémákat 
kellene alkalmazni a legjobb felbontáshoz, de a legtöbb fajnál egyszer? 
keresztezésekre és egy generációra támaszkodunk. Amikor a szétválás mögötti 
genetikai komponens bizonyított, jön a következ? kérdés: a szétválás a természetes 
szelekciónak vagy véletlennek (random genetikai sodródás) a következménye 
(Merilä & Crnokrak 2001; Leinonen et al. 2008)? Itt a populációs különbségek 
véletlent?l való eltérése, például a vizsgált tulajdonság valamilyen környezeti 
változóval való korrelációja adhat támpontot. 
A természetes szelekció és a random sodródás populációs szétválásban viselt 
szerepeinek bizonyító erej? tesztelésére is van mód. A nem-modell fajok esetében 
talán legelterjedtebb módszer a neutrális genetikai szétválás (FST) és a kvantitatív 
genetikai szétválás (QST) összehasonlításán alapul (Spitze 1993; Merilä 1997). Az 
FST-t tekinthetjük a random genetikai folyamatok által el?idézhet? szétválás 
mércéjének. A QST –  FST összehasonlításoknak három potenciális kimenetele lehet 
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(Merilä & Crnokrak 2001; Leinonen et al. 2008): (i) QST >  FST,  azaz  a  vizsgált  
tulajdonságban megfigyelt divergencia meghaladja a neutrális szintet és ez bizonyítja 
a szétválasztó szelekció szerepét, (ii) QST =  FST, azaz a vizsgált tulajdonságban 
megfigyelt divergencia nem különbözik a neutrális szintt?l és így nem tudjuk 
bizonyítani a természetes szelekció szerepét és (iii) QST <  FST, azaz a vizsgált 
tulajdonságban megfigyelt divergencia alacsonyabb a neutrális szintnél, ami 
bizonyítja a stabilizáló szelekciót. A módszer kritikus része, hogy a fenotípusos 
divergencia genetikai komponensével becsüljük a QST-t, amihez common garden 
kísérletre vagy ismert pedigrékre van szükség (Lynch & Walsh 1998). Ráadásul az 
eredeti módszer csak nagyszámú populáció bevonásával m?ködik megfelel?en 
(O’Hara & Merilä 2005). Id?közben lehet?ség nyílt hierarchikus megközelítésre is 
(habitat-struktúra figyelembevétele; Chapuis et al. 2008). A nagyszámú populáció 
szükségessége, különösen a common garden adatok vagy pedigrék igénye miatt 
továbbra is határt szabott a QST – FST összehasonlítások széleskör? alkalmazásának. 
 
22. ábra. Neutrális genetikai távolságok a vizsgált populációk, és az adatokból becsült hipotetikus 
közös ?s (A) között. A távolságok egysége egy hipotetikus ?si neutrális jelleg varianciája, így az 
ábrán látható viszonyok a megfigyelt fenotípusos szétválás null modelljének is tekinthet?ek, azaz 
ilyen mérték? fenotípusos szétválást várnánk random genetikai sodródás következményeként, 
természetes szelekció nélkül. A populációs kódok megtalálhatóak az 1. táblázatban és a 3. ábrán. 
Az itt bemutatott vizsgálatunk f? célja egy alacsony mintaszámmal is jól 
??köd? és környezeti változókat is figyelembe vev? statisztikai módszer 
kidolgozása volt, ami magas FST-nél (azaz magas neutrális szétválásnál) is nagy 
statisztikai er?vel bír. A módszert négy kilenctüskés pikó populáció (két tengeri és 
két izolált kis tavi) common garden adatain teszteltünk (Karhunen et al. 2014). A 
disszertáció szempontjából az aktuális eredmények a fontosak, hiszen a módszer 
tesztelésével életmenet, morfológiai és viselkedési tulajdonságoknál vizsgáltuk, hogy 
bizonyítható-e a szétválasztó szelekció szerepe? 
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A neutrális genetikai divergencia magas volt (FST = 0,35, 95% konfidencia-
intervallum = 0,31-0,38). A két tengeri populáció (Balti- és Fehér-tenger) egymáshoz 
és a hipotetikus közös ?shöz genetikailag közel állt, a két izolált kis tavi populáció 
(több mint 500 km-es távolsággal elválasztva) pedig mind egymástól, mind a tengeri 
populációktól  és  a  közös  ?st?l  eltávolodott  (22.  ábra).  A  szétválasztó  szelekció  
testméretben, testalakban, csontos védelmi struktúrákban és viselkedésben is tetten 
érhet? volt. Érdekes, hogy amíg az életmenet és morfológiai változók tekintetében a 
fehér-tengeri populáció reprezentálta az ?si formát, és a balti-tengeri és kis tavi 
populációk – ha ellentétes irányba is változtak – egyaránt leszármazottnak t?nnek, a 
viselkedés tekintetében mindkét tengeri populáció igen hasonló és az ?sinek 
tekinthet? fenotípust mutatott, amit?l a kis tavi populációk hasonló irányba 
mozdultak el (23. ábra). 
Az új statisztikai megközelítés (DRIFTSEL, R kód szabadon hozzáférhet?: 
http://www.helsinki.fi/biosci/egru/software/driftsel.html) alacsony számú populáció és magas 
FST mellett is nagy statisztikai er?vel bíró módszernek bizonyult. Az eddig tárgyalt 
vizsgálatokban sikerült kimutatnunk habitat-specifikus populációs szétválást egy sor 
rátermettséget befolyásoló tulajdonságban (pl. testméret, viselkedés, morfológia), 
common garden adatokkal is támogatva. A feltehet?en genetikailag meghatározott 
habitat-függ? populációs szétválást tekinthetjük a természetes szelekció irányította 
adaptív evolúció jelének (Clarke 1975; Endler 1986; Schluter & Nagel 1995; 
McGuigan et al. 2005). Az ilyen alapon levont következtetések ugyan nagy 
valószín?séggel helyesek, de szigorúan véve nem bizonyító erej?ek. Az új 
megközelítéssel viszont sikerült a szétválasztó természetes szelekció szerepét 
bizonyítanunk a testméretnél, testalaknál, védelmi struktúráknál és viselkedésnél, és 
így meger?sítenünk az eddigi evolúciós interpretációnkat a többször, egymástól 
függetlenül kialakult izolált kis tavi kilenctüskés pikó fenotípusról. 
4.1.8 Összegzés 
Az els?, populációs összehasonlításokon alapuló fejezetben bemutattam, hogy a 
ragadozó és kompetítor halfajoktól mentes izolált kis tavi környezetben több 
független esetben is hasonló fenotípusú kilenctüskés pikók alakultak ki. A kis tavi 
fenotípus szinte tökéletesen megfelelt a várakozásainknak: redukált ragadozó ellenes 
morfológiai struktúrák, óriás testméret, az ennek elérését segít? növekedési stratégia, 
késleltetett ivarérés, „bátor” viselkedési típus, minimális energiaraktárak, 
gyengébben fejlett központi idegrendszer, redukált oldalvonalszerv, megnövekedett 
fejl?dési instabilitás és az óriás testméretb?l ered? többszörösére n?tt fekunditás 
jellemezte. A legtöbb, természetes populációkban megfigyelt mintázatot common 
garden körülmények között is reprodukálni tudtuk, ami a populációs szétválás 
genetikai meghatározottságát jelzi. Ez, a mintázat habitat-függ? mivoltával együtt a 
természetes szelekció szerepére utal, amit a legfontosabb 
morfológiai/életmenet/viselkedési tulajdonságok esetében egy formális QST –  FST 
összehasonlítás is meger?sített. 
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23. ábra. Fenotípusos szétválás kvantitatív tulajdonságokban, A, B) morfológiai jellegek, C, D) 
viselkedési tulajdonságok. HEL = H (fekete), LEV = L (piros), BYN = B (zöld), PYÖ = P (kék). A 
bet?k a populációk additív genetikai (fenotípusos) átlagát jelölik, az ellipszisek pedig a medián 
differenciálódás határait random genetikai sodródás mellett. A populációs kódok megtalálhatóak az 1. 
táblázatban és a 3. ábrán. 
A mintázat mögötti ultimális evolúciós okként az izolált kis tavakban a ragadozó 
és kompetitor halfajok hiánya miatt dönt?vé vált intraspecifikus kompetícióban elért 
maximális sikert célzó szelekciós er?ket sejtem. Ez az elképzelés kísérletesen nem 
bizonyított, bár véleményem szerint messze a legvalószín?bb a lehet?ségek között, 
és a növekedési stratégia esetén a matematikai modellünk is támogatta. Mindenesetre 
egy sor rátermettséget nagy valószín?séggel befolyásoló kvantitatív tulajdonságnál 
találtunk szisztematikus, habitat-függ? populációs szétválást, ami a vizsgált rendszert 
egy ígéretes evolúciós modellé emeli, és további vizsgálatokat tesz szükségessé. 
Fontosnak tartom, hogy fajon belüli populációs összehasonlításokat sikerült 
végeznünk olyan tulajdonságok tekintetében is, ahol ez ritkaságszámba ment (agy és 
az érzékszervek). Ennek a jelent?sége talán az agy méretének és struktúrájának 
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evolúciós vizsgálatában a legkézzelfoghatóbb, az elmúlt években egyre több ilyen 
típusú vizsgálaton alapuló publikáció jelent meg. A megközelítésben rejl? 
lehet?ségeket és az eddigi eredményeket egy összefoglaló cikkben tettük közzé 
(Gonda et al. 2013). 
4.2 Fenotípusos plaszticitás 
A második fejezetben az adaptív szétválásban releváns környezeti tényez?k 
manipulálására adott egyedfejl?dés alatti választ, azaz a fenotipikus plaszticitást 
fogom tárgyalni. Pigliucci (2005) szerint a fenotipikus plaszticitás evolúciójának 
megértéséhez kulcsfontosságúak a különböz? környezeti tényez?khöz 
alkalmazkodott populációkban megfigyelhet? plaszticitás mértékének 
összehasonlítását célzó vizsgálatok. Ennek megfelel?en, az ilyen összehasonlító 
munkák száma az elmúlt években növekedésnek indult (pl. Wund et al. 2008; Edgell 
et al. 2009; Crispo & Chapman 2010a,b; Harris et al. 2011; Lind et al. 2011; Torres-
Dowdall et al. 2012). Azok a populációs összehasonlítások, ahol a fenotipikus 
plaszticitás indukálásáért manipulált környezeti változók és a populációk közötti 
adaptív evolúciós szétválásért felel?s környezeti változók azonosak, még mindig 
meglehet?sen ritkák (Van Buskirk & Arioli 2005; Rogell et al. 2012; Torres-Dowdall 
et al. 2012). 
Figyelembe véve a (közvetve) bizonyított kiindulási feltételezésünket, miszerint 
az izolált kis tavakban a predáció és interspecifikus kompetíció drasztikus 
csökkenését követve az intraspecifikus kompetícióban elért siker vált a rátermettség 
növelésének kulcsává, a ragadozók és a fajtársak jelenlétét, és az elérhet? táplálék 
mennyiséget manipuláltuk common garden körülmények között tengeri és kis tavi 
pikóknál. Kíváncsiak voltunk magára a fenotipikus plaszticitásra és a fenotipikus 
plaszticitás populációs különbségeire is. Ahol lehetett, vizsgáltuk az ivarok közötti 
eltéréseket is. 
4.2.1 Ragadozó jelenlét/hiány és a táplálék mennyisége 
A predáció nagy hatással bír a prédapopuláció életmenetére és dinamikájára (Roff 
1992). Nagyszámú ragadozók elleni védelmet szolgáló tulajdonság evolúciója ismert 
(Tollrian & Harvell 1999). A predációs nyomás hirtelen (nem evolúciós lépték?) 
változásakor az evolúciósan fixált tulajdonságok komoly költségként jelentkezhetnek 
(Harvell 1990; Baker et al. 2010). Ezeket a költségeket csökkentheti vagy akár meg 
is szüntetheti a fenotipikus plaszticitás (West-Eberhard 2003). Például új él?helyek 
kolonizációjakor változhat drasztikusan a predációs nyomás. A kis tavak 
izolációjakor tipikus jelenség a predáció csökkenése. A ragadozók által fenntartott 
szelekciós nyomás elt?nésekor a ragadozóellenes tulajdonságok evolúciósan 
redukálódhatnak (Blumstein & Daniel 2003; Messler et al. 2007; Lahti et al. 2009). 
Bonyolultabb a helyzet a ragadozóellenes tulajdonságok plaszticitásával. Ragadozó 
hiányában nem indukálódik plasztikus válasz, és így a ragadozóellenes fenotípus 
nem lehet közvetlen szelekció alatt. Ilyenkor a ragadozóellenes fenotípus ellen csak 
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közvetett szelekció léphet fel, a plaszticitás képességének költségein keresztül 
(Masel et al. 2007; Hall & Colegrave 2008; Lahti et al. 2009). 
A ragadozók által kiváltott fenotipikus plaszticitást leginkább a morfológiai 
tulajdonságok köréb?l ismerjük rendkívül sok taxonnál (Brönmark & Miner 1992; 
Tollrian 1995; Van Buskirk & Schmidt 2000; Teplitsky et al. 2005; Hammil et al. 
2008). A morfológiai tulajdonságok mellett szép számmal akadnak példák az 
életmenet vagy viselkedési tulajdonságok köréb?l is, a ragadozók jelenlétében a 
zsákmányfaj egyedei általában csökkentik az aktivitásukat, aminek köszönhet?en 
csökken az energiafelvételük és ez negatívan befolyásolva a növekedésüket és 
szaporodási sikerüket (Werner et al. 1993; Biro et al. 2004; 2006). A nehezebben 
vizsgálható tulajdonságok köréb?l (pl. agystruktúra, érzékszervek) már jóval 
kevesebb ismeret áll a rendelkezésünkre. 
Az egyedfejl?dés alatt rendelkezésre álló táplálék mennyiségének hatása a 
viselkedésre és az életmenet-komponensekre közismert (Wooton 1973; Stearns 1992; 
Arendt & Reznick 2005; Ward et al. 2006; Dmitriew 2011). Ráadásul az elérhet? 
táplálékmennyiség gyakran befolyásolja a ragadozókra adott plasztikus választ 
(Bolnick & Preisser 2005). A ragadozók elkerülését szolgáló aktivitás-csökkentés 
csak kis mértékben figyelhet? meg amennyiben kevés a táplálék, ilyenkor a 
prédaállatok vállalják a kockázatot a növekedésük fenntartása érdekében (Biro et al. 
2004, 2005). A ragadozók jelenlétére adott morfológiai válasz er?sségét pozitívan 
befolyásolhatja a táplálék mennyisége (Teplitsky et al. 2005; Chivers et al. 2007; 
Pauwels et al. 2010). 
A kilenctüskés pikóknál megfigyelt predáció- és kompetíció-alapú habitat-függ? 
evolúciós szétválás számos rátermettséget befolyásoló tulajdonságban kiváló modellé 
teszi a rendszert a ragadozó/táplálék manipuláció kiváltotta fenotipikus plaszticitás 
populációs összehasonlítására. Az alább tárgyalt vizsgálatokban négy tengeri és két 
izolált kis tavi populáció egyedeit szaporítottuk in vitro, és az F1 generációt neveltük 
egy faktoriális elrendezés? common garden kísérletben két predációs nyomás × két 
táplálékmennyiség kezelés mellett. 
Általánosságban feltéteztük, hogy a változatos összetétel? és feltételezhet?en 
változatos predációs nyomást produkáló ragadozóhal-közösségekhez adaptálódott 
tengeri kilenctüskés pikó populációkban fogunk nagyobb ragadozó-indukálta 
plaszticitást találni, mivel az adott környezeti faktor tér- és id?beli változatossága 
hivatott a fenotipikus plaszticitást fenntartani (Moran 1992). Ugyanakkor a ragadozó 
ellenes tulajdonságok alacsony kifejez?dése mellett minimális ragadozó indukálta 
plaszticitást is vártunk a ragadozó halak hiányához alkalmazkodott izolált kis tavi 
populációkban, mivel a változatosság (és egyben a kiváltó inger) hiánya a költséges 
plaszticitás csökkenéséhez vezethet például a genetikai asszimiláció mechanizmusán 
keresztül (Crispo 2007; Pfennig et al. 2010). A kis tavi, intraspecifikus 
kompetícióhoz alkalmazkodott populációkban a felvehet? táplálék mennyiségének 
er?s hatását vártuk az el?bb említett okokból (Moran 1992). Ezen kívül feltéteztük a 
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ragadozók kiváltotta plaszticitás er?sségének pozitív összefüggését is az elérhet? 
táplálék mennyiségével. A vizsgálatban egy sor releváns tulajdonságot vontunk be, 
melyeknél intuitíve eltér? plaszticitást vártunk a következ? sorrendben: morfológia < 
idegrendszer ? életmenet < viselkedés. 
4.2.1.1 Morfológia 
A predáció számos fixált vagy plasztikus ragadozóellenes morfológiai karakter 
evolúciójához vezetett (Tollrian & Harvell 1999), ilyenek például a pikók tüskéi és 
pajzsai (Reimchen 1983; Bell & Foster 1994; Leinonen et al. 2011). A limnetikus – 
bentikus habitatváltás befolyásolja a pikók testalakját; limnetikus környezetben az 
áramvonalas, míg bentikus környezetben inkább a mély, robosztus alak az el?nyös 
(Walker 1997; Bergstrom 2002; Walker et al. 2005). Korábban (4.1.2; Herczeg et al. 
2010a) bemutattam, hogy (i) az izolált kis tavakban, ahol nincsenek szimpatrikus 
ragadozó halak, a kilenctüskés pikók ragadozóellenes morfológiai képletei (tüskék és 
pajzsok) redukálódnak vagy akár el is t?nhetnek, illetve (ii) az izolált kis tavak 
bentikus környezetében a pikók testalakja robosztusabb, mint a tengerekben vagy 
nagy tavakban. Jelen vizsgálatunkban (Välimäki et al. 2012) a kilenctüskés pikók 
morfológiájának ragadozó-indukálta plaszticitására, eme plaszticitás 
táplálékellátottság-függésére, illetve a plaszticitás habitatok és nemek közötti 
eltérésére voltunk kíváncsiak. 
 
24. ábra. Változatosság (korrigált átlag ± standard hiba) a kilenctüskés pikók csontos fegyverzetében 
(hasi tüske, mell-öv és pajzsok) egy tengeri és izolált kis tavi populációkon végzett, ragadozó 
jelenlét/hiányon és alacsony/magas taplálékellátottságon alapuló faktoriális common garden kísérlet 
alapján. Az itt ábrázolt f?komponens az er?sen redukált fegyverzett?l (alacsony értékek) a 
maximálisan kifejezett fegyverzetig (magas értékek) terjed? gradienst írja le. Szignifikáns habitat × 
ivar interakció. 
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A f? testalak tengelyek ugyanazok voltak, mint a korábbi vizsgálatainkban 
(Herczeg et al. 2010a; Turtiainen, Herczeg, Merilä kézirat), a biológiailag releváns 
változatosság legnagyobb részét a test mélységének és a faroknyél hosszának 
változása tette ki (lásd a 8. ábrán bemutatott mintázatokat). A ragadozó-kezelésnek 
semmilyen hatása nem volt a halak morfológiájára. A táplálék-kezelésnek is csak egy 
gyenge hatását figyeltük meg a test mélységére. A korábbi eredményeinket ebben a 
common garden kísérletben is sikerült reprodukálnunk: az izolált kis tavi pikók 
redukált fegyverzettel és mélyebb, robosztusabb testalakkal rendelkeztek, mint a 
tengeriek, és a hím pikók fegyverzete gyengébb, testalakja pedig mélyebb, 
robosztusabb volt, mint a n?stényeké (24. & 25. ábrák). 
Az eredményeink egyértelm?ek voltak, a ragadozó kezelésünk nem befolyásolta 
a pikók morfológiáját, habitattól, ivartól és a táplálék-kezelést?k függetlenül 
(Välimäki et al. 2012). A plaszticitás hiányának egy sor potenciális oka lehet. A 
legels? lehet?ség rögtön a kísérleti elrendezés hibája: biztosan érzékelték a szituáció 
potenciálisan veszélyes mivoltát a ragadozó kezelésbe tartozó pikók? Sok esetben a 
ragadozón kívül a megtámadott fajtárs kémiai vészjelzései is elengedhetetlenek a 
plasztikus válasz kiváltásához (Brönmark & Petterson 1994; Wisenden & Chivers 
2006). A közeli rokon háromtüskés pikóknál azonban Frommen et al. (2011) 
bizonyította a csapósügér szaganyagaira adott morfológiai választ a fajtársak 
vészjelzései nélkül is. Mi is csapósügér szaganyagokat használtunk, kérdés persze, 
hogy egyáltalán érzékelték-e a sügéreket a kilenctüskés pikóink? Pusztán a 
morfológiai eredményeink alapján erre nem tudnánk választ adni, de a kés?bbiekben 
tárgyalt életmenet, idegrendszer vagy viselkedés esetében a pikók reakciója a 
sügérek szaganyagaira egyértelm? volt (Herczeg & Välimäki 2011; Gonda et al. 
2012; Välimäki & Herczeg 2012), tehát nagy valószín?séggel a morfológiai 
plaszticitás hiánya nem m?termék. Elképzelhet? lehetne, hogy a vizsgált morfológiai 
tulajdonságoknak a jelent?sége minimális a ragadozók elleni védelemben, és ezért a 
plaszticitásuk költsége meghaladná az el?nyöket és ez a plaszticitás hiányát 
indokolná (DeWitt et al. 1998). Ezt a magyarázatot is el kell vetnünk, hiszen a faj 
populációi között megfigyelt habitat-specifikus morfológiai változatosság (pl. 
Herczeg et al. 2010a; Mobley et al. 2011) és a kilenctüskés pikók védelmi 
struktúráinak kísérletesen bizonyított fontossága (Hoogland et al. 1957; Ziuganov & 
Zotin 1995) egyaránt bizonyítja a morfológiai változatok adaptivitását. Figyelembe 
véve a vizsgált morfológiai tulajdonságok heritabilitását pikóknál (Blouw & Boyd 
1992; Leinonen et al. 2010), levonhatjuk a következtetést, miszerint a kilentüskés 
pikó morfológiája evolúciósan flexibilis mind populációk között (habitat-függ? 
mintázatok), mind populációkon belül (ivari dimorfizmus), ám a genetikailag 
meghatározott fenotípus az egyedfejl?dés alatt merev. 
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25. ábra. Változatosság (korrigált átlag ± standard hiba) a kilenctüskés pikók testalakjában egy tengeri 
és izolált kis tavi populációkon végzett, ragadozó jelenlét/hiányon és alacsony/magas 
taplálékellátottságon alapuló faktoriális common garden kísérlet alapján. Az iránypont-alapú 
geometriai morfometria analízis eredményeként kapott alak f?komponens egy gradienst ír le a 
keskeny, áramvonalas test? és hosszú faroknyel? pikóktól (alacsony értékek) a robosztus, mély test? 
és rövid faroknyel? pikókig (magas értékek). Szignifikáns hatások: A) habitat, B) ivar, C) táplálék-
kezelés. 
4.2.1.2 Életmenet 
A fenotipikus plaszticitás vizsgálatába vont életmenet változóknál (testméret, 
növekedés, energiaraktárak) korábban egyértelm? habitat-függ? populációs 
szétválást találtunk: az izolált kis tavi kilenctüskés pikók több független esetben is 
óriási mérettel, jelent?sen meghosszabbodott növekedési id?szakkal és még ad 
libitum elérhet? táplálék mellett is minimális energiaraktárakkal rendelkeztek (4.1.3; 
Herczeg et al. 2009a; 2012; Välimäki, Herczeg, Merilä kézirat). Ezt a szimpatrikus 
ragadozó és kompetitor halfajok hiányával és az ebb?l ered? megnövekedett 
fontosságú intraspecifikus kompetícióval magyaráztuk; az ilyen környezetben 
evolválódó pikók a maximális testméret elérésére törekednek minden elérhet? 
energia befektetésével, és akár az ivarérés idejének kitolásával is (Ab Ghani et al. 
2013). Ezzel szemben a tengeri pikóknak a jelent?s predációs nyomásnak 
köszönhet?en a lehet? legkorábbi szaporodás, akár a kis testméret árán, a f? faktor a 
rátermettségük növelésében (Aikio et al. 2013). Az életmenet tulajdonságok 
természetes változatosságának megértéséhez fontos lépcs? a genetikailag 
meghatározott populációs mintázatok mellett a környezet által az egyedfejl?dés alatt 
kiváltott változatosság feltárása is mind a populációk, mind a nemek között. 
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4.2.1.2.1 Testméret 
A ragadozó kezelésünk hatása a testméretre habitat- és ivar-függ? is volt (Välimäki 
& Herczeg 2012), a tengeri pikók és a kis tavi pikók hímjei egyaránt kisebbek lettek 
a csapósügér szaganyagait tartalmazó vízben növekedve, a kis tavi pikók n?stényeit 
viszont nem befolyásolta a kezelés (26. ábra). A táplálék kezelés hatása is habitat-
specifikus volt, a kis tavi pikók hatékonyabban használták ki az ad libitum 
táplálékmennyiséget, mint a tengeri fajtársaik (27/a. ábra). A táplálék kezelésnél az 
ivar hatása független volt a habitattól: a n?stény pikók növekedését er?sebben 
befolyásolta az elérhet? táplálék mennyisége, mint a hímekét (27/b. ábra). A két 
kezelésünk között szignifikáns interakciót is detektáltunk, az ad libitum 
táplálékellátottság növekedésre kifejtett pozitív hatása csökkent a ragadozó 
szaganyagainak jelenlétekor (27/c. ábra). 
 
 
26. ábra. Habitat, ivar és ragadozó kezelés hatása kilenctüskés pikók méretére (korrigált átlag ± 
standard hiba) egy tengeri és izolált kis tavi populációkon végzett, ragadozó jelenlét/hiányon és 
alacsony/magas taplálékellátottságon alapuló faktoriális common garden kísérlet alapján. 
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27. ábra. Kett?s interakciók hatása kilenctüskés pikók méretére (korrigált átlag ± standard hiba) egy 
tengeri és izolált kis tavi populációkon végzett, ragadozó jelenlét/hiányon és alacsony/magas 
taplálékellátottságon alapuló faktoriális common garden kísérlet alapján. A) habitat × táplálék, B) ivar 
× táplálék, C) táplálék × ragadozó hatások. 
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A ragadozók okozta kockázat általában a növekedési ráta, és végs? soron a 
testméret csökkenését vonja maga után, mivel a zsákmányállat a ragadozókkal való 
találkozás esélyét csökkentend? minimalizálja az aktivitását és ezért kevesebb 
táplálékot tud felvenni (pl. Lima & Dill 1990; Biro et al. 2004, 2006; Dmitriew 
2011). Eltér? kimenetelek is ismertek: (i) a csökkent aktivitású egyedek megfelel? 
táplálékellátottság mellett akár nagyobbak és „kövérebbek” is lehetnek (Johansson & 
Andersson 2009), (ii) a méret-limitált ragadozók jelenlétében éppen a gyorsabb 
növekedés és nagyobb testméret segíti a túlélést (Urban 2007, 2008; Bell et al. 2011), 
és (iii) a prédapopuláció ritkulása is vezethet a túlél?k jobb táplálékellátottságán 
keresztül gyorsabb növekedéshez és megnövekedett testmérethez (Grether et al. 
2001; Arendt & Reznick 2005). A háromtüskés pikó esetében például a ragadozók 
jelenléte gyorsabb növekedést és nagyobb testméretet eredményez (Bell et al. 2011; 
Frommen et al. 2011), hiszen a faj rendkívül hatékony mellkasi tüske – oldalpajzs – 
háti tüske funkcionális egységgel bír, ami a legtöbb ragadozót méret-limitálttá teszi 
(Reimchen 1983). A kilenctüskés pikó tüskéi azonban jóval gyengébbek (Hoogland 
et al. 1957) és ezért nála a ragadozók túlnyomó többségénél nem lép fel méret-
limitáltság. 
A f? eredmény, miszerint a ragadozó-adaptált tengeri pikók reagálnak er?sebben 
a ragadozó-veszélyre, a kompetíció-adaptált kis tavi pikók pedig a 
táplálékmennyiségre támogatja de Jong (2005) elképzelését a fenotipikus 
plaszticitásról, mint szelekció alatt álló kvantitatív tulajdonságról. Ebben az 
interpretációban nem csak a tulajdonság állapota, hanem a tulajdonság 
plaszticitásának mértéke is fontos része a lokális adaptációnak. A plaszticitásbeli 
populációs eltérések habitat-függése a természetes szelekció szerepére utal (Clarke 
1975; Endler 1986; Schluter & Nagel 1995; McGuigan et al. 2005). S?t, a 
populáción belüli mintázat is a plaszticitás adaptációbeli szerepét er?síti: a faj 
testméret-evolúciójában feltehet?leg fontosabb nem, a n?stények (Herczeg et al. 
2010b, 2012) plasztikus válaszai er?sebbek voltak, mint a hímekéi. Az eredmények 
jól illeszkednek a populációs összehasonlításoknál kirajzolódott képhez (4.1): az 
izolált kis tavi pikók a maximális növekedés érdekében kevéssé reagálnak a ragadozó 
okozta veszélyre, a többlet táplálékot pedig jobban hasznosítják, mint a túlélést célzó 
tengeri fajtársaik. 
4.2.1.2.2 Energiaraktárak 
A ragadozó kezelés kizárólag a bels? szerv mentes testtömegre volt hatással, 
habitattól függ? mértékben (Välimäki, Herczeg, Merilä kézirat; Välimäki 2012). A 
kis tavi pikók relatív testtömege magasabb volt a tengeri pikókénál, ugyanakkor a 
ragadozók jelenléte csak a kis tavi pikóknál okozott enyhe relatív testtömeg 
csökkenést (28/a. ábra). A bels? szerv-mentes testtömegben megfigyelt ivari 
dimorfizmus szintén habitat-függést mutatott: a hímek magasabb relatív testtömeggel 
bírtak, mint a n?stények, és a dimorfizmus kifejezettebb volt a kis tavakban, mint a 
tengeri populációkban (28/b. ábra). A relatív testtömeget befolyásolta még a táplálék 
kezelésünk is, a magas táplálék kezelésben fejl??? halak relatív testtömege 
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magasabb volt habitattól és ivartól függetlenül. A táplálék kezelés hatása a zsírtest 
relatív tömegre ivarfügg? volt, a n?stények zsírtestjei nagyobbak voltak ad libitum 
táplálék mellett, a hímeknél viszont nem volt ilyen hatás (29. ábra). A relatív 
májtömegnél csak egy meglep? mintázatot kaptunk, a magas táplálékellátottság 
mellett fejl??? pikók kisebb májat fejlesztettek. 
 
28. ábra. Kett?s interakciók hatása kilenctüskés pikók bels? szerv mentes testtömegére (korrigált átlag 
± standard hiba) egy tengeri és izolált kis tavi populációkon végzett, ragadozó jelenlét/hiányon és 
alacsony/magas taplálékellátottságon alapuló faktoriális common garden kísérlet alapján. A) habitat × 
ragadozó, B) habitat × ivar hatások. 
A ragadozók okozta kockázat sok halfajnál alakít ki trade-off viszonyt  a  
növekedés és az energiaraktározás között (Sogard 1997; Biro et al. 2006). Az 
energiaraktárakra kifejtett negatív hatást bizonyították az észak-amerikai süll? 
(Stizostedion vitreum), a pisztrángsügér (Micropterus salmoides)  és  a  tavi  szaibling  
(Salvelinus alpinus) esetében is (Pratt & Fox 2002; Garvey et al. 2004; Laakonen 
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2006). A hatás nem volt minden esetben általános, például a tavi szaiblingnél a 
relatív testtömeg csökkent, a zsírtartalom viszont n?tt ragadozó jelenlétében 
(Laakonen 2006). Mi azt vártuk, hogy a ragadozó-adaptált tengeri kilenctüskés pikók 
er?sebb választ mutatnak majd a ragadozó kezelésünkre, mint a kis tavi pikók, de 
ellenkez? hatást találtunk, a tengeri pikók raktárait nem befolyásolta a ragadozók 
jelenléte, míg a kis tavi pikók csökkentették a relatív testtömegüket a ragadozó 
kezelésben. Elképzelhet?, hogy a tengeri pikók energiaraktározási stratégiája a 
ragadozók függvényében kanalizálódott, mivel folyamatosan nagy ragadozó nyomás 
alatt evolválódtak (Crispo 2007), a kis tavi pikók viszont a ragadozók hiánya ellenére 
meg?rizték a plaszticitásukat. A táplálék kezelés szempontjából a többlet táplálék 
pozitív hatását feltételeztük az energiaraktárakra. Ezt a relatív testtömeg és zsírtest 
mintázatok támogatták, a máj relatív tömege viszont csökkent a magas táplálék 
kezelés hatására. Más vizsgálatokban a máj tömege pozitív összefüggést mutatott a 
táplálék mennyiségével (Allen & Wootton 1982; Pelletier et al. 1994; Ali & Wootton 
1999), ami logikus is a máj szénhidrát és zsír raktár szerepét tekintve (Chellapa et al. 
1989, 1995). A mi vizsgálatunkban talált negatív májtömeg-táplálékmennyiség 
összefüggésre jelenleg még nincs magyarázatunk. 
 
29. ábra. A táplálék kezelés hatása különböz? ivarú kilenctüskés pikók relatív zsírtest tömegére 
(korrigált átlag ± standard hiba). 
Az egyetlen habitat-függ? plasztikus válasz, ami megfelelt a várakozásainknak a 
relatív testtömegben volt megfigyelhet?, ugyanis a táplálékmennyiség pozitív hatása 
a  kis  tavi  pikóknál  er?sebb  volt,  mint  a  tengerieknél.  Ez  összecseng  az  el??? 
fejezetben tárgyalt testméret mintázattal, mintegy azt támogatva: a kis tavi pikók 
nem csak nagyobbra n?ttek a többlet energiát kihasználva, hanem relatíve nehezebb 
testük is lett. Megjegyzend?, a relatív testtömeg pontos jelentése nem egyértelm?, 
jelenthet magasabb szénhidrát és zsír raktárakat a vázizomzatban és/vagy 
tömegesebb izomzatot és csontozatot is, tehát a pontos interpretáció ennél a 
változónál problematikus (lásd még: 4.1.3.3). 
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4.2.1.3 Agy és érzékszervek 
Az agy plaszticitására rengeteg a példa különböz? neuroanatómiai szinteken, az 
egyedfejl?dés különböz? állapotaiban és sokféle taxonnál (Diamond et al. 1966; 
Kempermann et al. 1997; Tramontin & Brenowitz 2000; Zupanc 2001). Az elmúlt 
évtizedekben a kísérletes megközelítésnek köszönhet?en egy sor abiotikus és 
biotikus környezeti változót azonosítottak, melyek mind befolyásolják az agy 
fejl?dését (van Praag et al. 2000; Mohammed et al. 2002). A legegyszer?bb 
környezeti változatosság, például néhány k? berakása a nevel? tartályokba mérhet? 
cerebellum-növekedéssel járt szivárványos pisztrángnál (Oncorhynchus mykiss; 
Kihslinger & Nevitt 2006), s?t, egy közelrokon fajnál a fizikai környezet 
változatosságának pozitív hatását figyelték meg a sejtosztódás intenzitására a 
telencephalon-ban (Lema et al. 2005). Ökológiailag releváns környezeti faktorok 
interakcióját, illetve olyan biotikus környezeti faktorok hatását, mint például a 
predáció vagy a kompetíció az agy fejl?désére még alig vizsgálták (Gonda et al. 
2010; Trokovic et al. 2011b). 
Az érzékszervek adaptív fenotipikus plaszticitásáról kevés információ áll 
rendelkezésünkre (Dangles et al. 2009). A legtöbb ilyen vizsgálat gerinctelenekkel 
foglalkozik (Opstad et al. 2004; Cronin et al. 2010; Merry et al. 2011), gerincesek 
közül f?leg a halak látása került el?térbe (Fuller et al. 2005; Chapman et al. 2010; 
Smith et al. 2011). A halakra és vízi kétélt?ekre jellemz? mechanoreceptoros 
oldalvonalszerv (Dijkgraaf 1963) fajon belüli változatosságának feltárása még 
gyerekcip?ben jár (4.1.4.2; Michel et al. 2008, Wark & Peichel 2010; Trokovic et al. 
2011a), a tulajdonság adaptív fenotipikus plaszticitásáról pedig semmit sem tudunk. 
A populációs összehasonlításainkban (4.1.4; Gonda et al. 2009a, 2011; Trokovic 
et al. 2011a) mind az agy, mind a komplex oldalvonalszerv felépítése kapcsán 
találtunk habitat-függ?, azaz a természetes szelekció szerepét támogató 
különbségeket. Ezekben a tág értelembe véve is pionír vizsgálatokban nem tudtunk 
pontos ok-okozati összefüggéseket bizonyítani, már a fajon belüli adaptív evolúció 
létének támogatása is nagy el?relépést jelentett (Gonda et al. 2013). A természetben 
megfigyelt fajon belüli változatosság mechanizmusainak mélyebb megértését 
segíthetik az adott tulajdonságok predáció- és táplálékellátottság-indukálta 
fenotipikus plaszticitásának és a plaszticitás esetleges populáció- vagy habitat-alapú 
eltéréseinek vizsgálatai. 
4.2.1.3.1 Agyméret és az agyterületek mérete 
A ragadozók szaganyagainak jelenléte habitat-függ? plasztikus választ indukált a 
bulbus olfactorius-ban, illetve habitattól és ivartól független plasztikus választ a 
hypothalamus-ban (Gonda et al. 2012). Bár az izolált kis tavi pikók általánosan 
kisebb bulbus olfactorius-t fejlesztettek, mint a tengeri pikók, a ragadozók 
szaganyagaira csak a kis tavi pikók reagáltak nagyobb bulbus olfactorius 
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fejlesztésével (30. ábra). A ragadozó kezelésnek negatív hatása volt a hypothalamus 
fejl?désére. A táplálék kezelésnek nem volt szignifikáns hatása. 
A f? eredményünknek az tekinthet?, hogy sikerült bizonyítani a ragadozók 
okozta veszély (fizikai érintkezés nélkül) agystruktúra formáló hatását. Erre eddig 
egyetlen kétélt?nél volt példa (Gonda et al. 2010; Trokovic et al. 2011b). A bulbus 
olfactorius (szaglóközpont) esetében a hatás habitat-függ? volt, ami adaptív 
evolúcióra utal (Clarke 1975; Endler 1986; Schluter & Nagel 1995; McGuigan et al. 
2005). Els?re meghökkent? módon, a ragadozó nélkül evolválódó kis tavi pikók 
mutattak csak plasztikus választ a ragadozókra. Amennyiben azonban figyelembe 
vesszük a tengeri pikók általánosan nagyobb bulbus olfactorius méretét, már 
érthet?bb a mintázat; feltehet?en az állandó és magas predációs nyomás alatt él? 
tengeri pikóknál a lehet? legnagyobb bulbus olfactorius evolválódott, miközben a 
plaszticitásra való képesség megsz?nt a genetikai asszimiláció következtében (Crispo 
2007). A kis tavi pikóknál a bulbus olfactorius kisebb, de a plaszticitásra való 
képesség jelen van. Összességében, a központi idegrendszer szaglóközpontja fontos 
szereppel bírhat a ragadozók elleni viselkedésben, hiszen a ragadozók jelenléte mind 
evolúciós, mind ontogenetikus skálán is a nagyobb méretét indukálja. Ugyanakkor a 
tény, miszerint egy adott tulajdonság plaszticitása a tulajdonság csökkenésével 
párhuzamosan jelenik meg (a tengeri populáció tekinthet?ek ?sinek, a kis tavi 
populációk pedig leszármazottnak) egyel?re nem megmagyarázható, és további 
vizsgálatokat igényel. 
 
30. ábra. Habitat-függ? ragadozó kezelés hatás a kilenctüskés pikók bulbus olfactorius fejl?désére 
(korrigált átlag ± standard hiba).  
A ragadozó kezelés általánosan csökkentette a hypothalamus méretét. Ennek az 
agyterületnek rengeteg ismert funkciója van (Kotrschal et al. 1998). Többek között 
befolyásolja a szaporodási (White & Fernald 1993) és táplálkozási viselkedést 
(Kulczykowska & Sánchez Vázquez 2010). Az adataink alapján lehetetlen 
egyértelm?en rámutatni a ragadozó nyomás és a hypothalamus méret közti pontos 
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mechanizmusra, de mivel ismert a ragadozók táplálkozási aktivitásra kifejtett negatív 
hatása (Biro et al. 2004, 2006; Kulczykowska & Sánchez Vázquez 2010) és a 
kísérletünkben mi is megfigyeltük a ragadozó kezelés negatív hatását az agresszióra 
és kockázatvállalásra (4.2.1.4; Herczeg & Välimäki 2011), feltételezhet?, hogy a 
hypothalamus méretének csökkenése valahogy összefügg a viselkedési aktivitás 
csökkenésével. 
Ivar-függ? fenotipikus plaszticitást egyedül a bulbus olfactorius-nál 
tapasztaltunk, a n?stény pikók nagyobb szaglóközpontot fejlesztettek ad libitum 
táplálékellátottság mellett, mint a hímek, ám ez a különbség elt?nt alacsony 
táplálékellátottságnál (Herczeg et al. 2014). A mintázat pontos magyarázata nem 
ismert, de az ivar-függ? fenotipikus plaszticitás a szaglóközpontban további 
vizsgálatokat érdemel. 
4.2.1.3.2 Oldalvonalszerv 
Az analíziseink a kilenctüskés pikók oldalvonalszervét alkotó egyes oldalvonalak 
nagy fajon belüli változatosságát bizonyították, a habitat, az ivar, a kezelések és ezek 
változatos interakcióinak szerepével együtt (Välimäki, Herczeg, Trokovic, Merilä 
kézirat; Välimäki 2012). Mivel az egyes oldalvonalak specifikus funkciója 
ismeretlen, csak a két, habitat-függ? plaszticitást mutató oldalvonalnál megfigyelt 
mintázat ismertetésére térek ki. A kopoltyúfed?n található felszíni neuromasztok 
számát a ragadozó kezelés habitatonként eltér?en befolyásolta. A tengeri pikók 
neuromasztjainak száma meghaladta a kis tavi pikókét, de csak ez utóbbiak reagáltak 
a ragadozók jelenlétére a neuromaszt számuk növelésével (31. ábra). A törzs anterior 
részén lév? felszíni neuromasztok esetében egy komplex habitat × ivar × ragadozó 
kezelés × táplálék kezelés interakciót találtunk. Nemenként vizsgálva a mintázatot a 
következ? kép bontakozott ki: (i) a tengeri pikóknak több neuromasztjuk volt mint a 
kis tavi fajtársaiknak, (ii) a tengeri n?stények neuromaszt száma alacsony 
táplálékellátottság mellett pozitívan, magas táplálékellátottság mellett pedig 
negatívan függött össze a ragadozók jelenlétével, (iii) a kis tavi hímek neuromaszt 
száma n?tt a ragadozók szaganyagának hatására és (iv) a kis tavi hímeknek 
magasabb volt a neuromaszt számuk magas, mint alacsony táplálékellátottság 
mellett. 
Az eredmények demonstrálják az oldalvonalszerv fajon belüli változatosságát 
(az el?vizsgálathoz [4.1.4.2; Trokovic et al. 2011a] hasonlóan), els?ként bizonyítják 
az oldalvonalszerv környezeti faktorok által indukált fenotipikus plaszticitását, és a 
plaszticitás habitat- és ivar-függését. Az érzékszervek plaszticitását gyakran 
feltételezik, de a hipotézis tesztelése még gyerekcip?ben jár (Dangles et al. 2009). Az 
oldalvonalszerv szerepe a ragadozóellenes viselkedésben régóta ismert (Blaxter & 
Fuiman 1990; McHenry et al. 2009). A vizsgálatunk bizonyította, hogy a ragadozók 
szaganyagai (aktuális ragadozó-préda találkozás vagy vizuális ingerek nélkül) a 
kilenctüskés pikók neuromaszt számának növekedését indukálják. A neuromasztok 
számának növekedése az adott oldalvonal érzékel?-képességének növekedésével jár 
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együtt (Coombs et al. 1988; Yoshizawa et al. 2010; Yoshizawa & Jeffrey 2011), a 
jobb felbontóképesség? oldalvonalszerv pedig segítheti a ragadozók elkerülését. 
Ezek alapján jogosan tételezhet? fel a ragadozó-indukálta plaszticitás adaptivitása. 
Mivel az oldalvonalszerv felépítése és plaszticitása egyaránt habitat-függ? 
mintázatokat mutatott common garden körülmények között, feltehet?, hogy az egyes 
oldalvonalak neuromasztjainak száma és a plaszticitásuk egyaránt adaptív evolúció 
eredményeként mutat populációs szétválást (Clarke 1975; Endler 1986; Schluter & 
Nagel 1995; McGuigan et al. 2005). A változatos interakciókat interpretálni nem 
könny?, de az oldalvonalszerv nagyfokú változékonyságára mindenképpen felhívják 
a figyelmet. 
 
31. ábra. Habitat-függ? ragadozó kezelés hatás a kilenctüskés pikók operkuláris neuromaszt számára 
(korrigált átlag ± standard hiba). 
A kopoltyúfed? neuromasztjaiban megfigyelt plaszticitás ellentmondott a 
várakozásainknak: a tengeri pikóknak ugyan több neuromasztjuk volt, mint a kis tavi 
fajtársaiknak, de ragadozó indukálta (pozitív) plaszticitás csak a ragadozó halak 
hiányában evolválódott kis tavi pikóknál volt megfigyelhet?. Ez a mintázat 
megegyezik az el??? fejezetben (4.2.1.3.1; Gonda et al. 2012) tárgyalt, az agy 
szaglóközpontjánál megfigyelttel. A magyarázatunk is megegyezik, a magas 
predációs nyomás alatt él? tengeri pikók feltehet?en a maximális számú 
neuromasztot fejlesztik, és az idevezet? fejl?dési út már kanalizálódott (Crispo 
2007), a kis tavi pikók pedig meg?rizték (kifejlesztették?) a plaszticitásra való 
képességet.  
4.2.1.4 Viselkedés 
Három vizsgált viselkedési változónál (táplálkozási aktivitás, kockázatvállalás 
táplálkozási kontextusban, agresszió) találtunk plaszticitást (Herczeg & Välimäki 
2011). A táplálkozási aktivitás ivar-függ? plaszticitást mutatott a táplálék kezelés 
hatására (32. ábra). Alacsony táplálékellátottság mellett megn?tt mindkét ivar 
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táplálkozási aktivitása, de a kezelések közötti eltérés a hímeknél magasabb volt. A 
kockázatvállalásnál habitat-függ? táplálék kezelés hatást találtunk: alacsony 
táplálékellátottság mellett megn?tt a kockázatvállalás, de a hatás er?sebb volt a kis 
tavi pikóknál (33. ábra). A ragadozó kezelés egységesen csökkentette a 
kockázatvállalást és az agressziót. 
 
32. ábra. Ivar-függ? táplálék kezelés hatás a kilenctükés pikók táplálkozási aktivitására (átlag ± 
standard hiba). 
Mint a többi plaszticitásos vizsgálatunknál, itt is a habitat-függ? plaszticitásra 
voltunk a leginkább kíváncsiak. Több halfajnál is megfigyeltek populációs szétválást 
plaszticitásban, általában a kísérletesen manipulált környezeti faktorhoz (pl. 
ragadozók jelenléte, vízáramlás) a természetben alkalmazkodott populációk mutattak 
nagyobb plaszticitást (Magurran 1990b; Rodd & Sokolowski 1995; Salonen & 
Peuhkuri 2007). Hasonló mintázatokat találtak például vízibolháknál (Cladocera) is 
(de Meester 1993, 1996). A mi esetünkben az érzékelt ragadozó kockázat nem 
okozott habitat-függ? plaszticitást, a táplálékhiány azonban nagyobb 
kockázatvállalás-növekedést okozott az izolált kis tavi, mint a tengeri pikóknál. 
Táplálékhiányos szituációban más halaknál is megnövekedett a kockázatvállalás (pl. 
Biro et al. 2005). A kockázatvállalás-növekedés habitat-függését az eddigi 
eredményeink alapján könny? interpretálni. A méret-független ragadozó nyomás az 
intenzív növekedés és a nagy testméret ellen szelektál (Blanckenhorn 2000; Biro et 
al. 2004, 2006), míg az interspecifikus kompetíció általában a méretváltozás ellen hat 
(Wilson 1975; Lomolino 1985; Simberloff et al. 2000). Az izolált kis tavakban 
mindkét hatás minimális, és ezekben a populációkban sokáig növeked?, óriás méret? 
pikókat találunk (Herczeg et al. 2009a, 2012). Feltételezésünk szerint, mivel a kis 
tavakban az élettartam majdnem kétszerese a többi habitat-típusban megfigyeltnek 
(Herczeg et al. 2009a), és a faj fekunditásának méret-függése is ismert (Heins et al. 
2003, 2005; Herczeg et al. 2010b; Ab Ghani et al. 2012), az óriás méret fekunditás-
el?nye meghaladja az elnyújtott növekedés költségeit, beleértve az id?ben kitolt 
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ivarérés hátrányát. Ezt a feltételezést matematikai modelljeink is meger?sítették 
(Aikio et al. 2013). Ezért érthet?, hogy a minél nagyobb testméret elérésére törekv? 
kis tavi pikók nagyobb kockázatot vállaltak táplálékhiány esetén, mint az alapvet?en 
a túlélésük maximalizálására koncentráló tengeri fajtársaik. 
 
33. ábra. Habitat-függ? táplálék kezelés hatás a kilenctükés pikók kockázatvállalására (átlag ± 
standard hiba). 
Általában a fenotipikus plaszticitás képességének költségei (DeWitt et al. 1998; 
Auld et al. 2010) miatt a plaszticitást kiváltó környezeti tényez? megsz?ntekor a 
plaszticitás képességének elt?nését várjuk. A viselkedési plaszticitás aránylag 
alacsony költségei miatt azonban nehéz megjósolni a ragadozó-indukálta viselkedési 
plaszticitás megváltozását a predációs nyomás csökkenésekor, egyes esetekben a 
ragadozók felismerésének képessége megmarad, máskor lassan csökken (Fong et al. 
1995). Ismertek esetek ahol a ragadozók kiváltotta viselkedési válaszok igen hosszú 
ideig megmaradtak (Coss 1999; Blumstein 2006; Lahti et al. 2009). Ennek oka lehet 
például a ragadozó elleni válasz más fontos funkciója, kritikus idegrendszeri 
folyamatokhoz kapcsolódása, vagy ha a válasz komplex genetikai interakciók 
eredménye (Coss 1999; Magurran 1999; Blumstein 2006). A mi esetünkben 
mindenesetre a szimpatrikus ragadozó halaktól mentes környezetben evolválódó kis 
tavi pikók a nagy ragadozó nyomás alatt evolválódó fajtársaikhoz hasonlóan 
felismerték a csapó sügér szaganyagait, és azok jelenlétében a tengeri pikókhoz 
hasonló mértékben csökkentették a kockázatvállalásukat és agressziójukat. 
4.2.2 Társas élet hatásai 
A sok taxonnál el?forduló csoportos életmód nagy tudományos figyelmet kapott a 
múltban, és kap ma is. A jelenség kialakulásának ultimális okai és költség-nyereség 
viszonyai alaposan kutatottak (pl. Pitcher & Parrish 1993; Krause & Ruxton 2002). 
A csoportos élet f? nyereségének a predáció okozta mortalitás csökkentését 
tekinthetjük, ami több mechanizmuson, mint például a megnövekedett éberségen, a 
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„felhígult” ragadozó okozta kockázaton vagy a ragadozó összezavarásán alapulhat. 
El?nyös lehet még a táplálék vagy a szaporodó partner megtalálásában is (Pitcher et 
al 1982; Magurran & Pitcher 1983; Höglund & Alatalo 1995). A nyereségekhez 
képest a csoportos élettel járó költségek kevésbé kutatottak. Költségként jelentkezhet 
a véges források megosztása és a következményképpen jelentkez? megnövekedett 
kompetíció (Pitcher & Parrish 1993; Krause & Ruxton 2002), illetve egyes 
ragadozók kimondottan preferálhatják a csoportokat (Krause & Godin 1995; Botham 
& Krause 2005; Ioannou & Krause 2008). A parazitafert?zések szempontjából 
kevésbé  egyértelm? a  helyzet,  a  jól  terjed? paraziták  ellen  jó  a  nagy  csoport  a  
paraziták „felhígulása” miatt, de az érintéssel terjed? parazitáknál kimondottan káros 
a csoportos életmód (Poulin & Fitzgerald 1989; Côté & Poulin 1995; Poulin 1999). 
A legkevésbé ismert feltételezett káros hatás a szociabilitás direkt költsége, ami 
független az eddig felsorolt ökológiai tényez?kt?l és pusztán a társas interakciókból 
(pl.  agresszió  okozta  stressz)  ered.  Ahol  a  csoportos  életmód  el?nyös,  ott  
feltételezhet?en a szelekció e pusztán az egyedek viselkedésén alapuló költség ellen 
hat. Erre közvetett bizonyíték lehet az agresszió és a csoportalkotási tendencia 
közötti negatív kovariáció (Magurran & Seghers 1991). A különböz? habitatokban 
él?, különböz? életmenet és viselkedési stratégiákat követ? kilenctüskés pikók kiváló 
modellek a szociabilitás direkt költségének vizsgálatára, amely vizsgálat ugyanakkor 
értékes adatokkal szolgálhat a kilenctüskés pikók adaptív szétválásának 
megértéséhez is. 
Két tengeri és két izolált kis tavi populáció fogságban szaporított generációit 
vizsgáltuk common garden körülmények között két kezelést alkalmazva: a halak 
felét egyedül, fajtársaktól elzárva, a másik felét pedig rajban tartva neveltük fel. 
Vizsgáltuk a növekedésüket (Herczeg et al. 2009c) és az agyuk méretét és 
struktúráját (Gonda et al. 2009b). 
4.2.2.1 Testméret 
Mint azt korábban már tárgyaltam, a testméret és a növekedés kiemelt fontosságú 
rátermettséget befolyásoló életmenet komponensek (Peters 1983; Roff 1992; Stearns 
1992; Dmitriew 2011), el?fordul, hogy közvetlenül a rátermettség becslésére is 
használják ?ket (Bolnick & Lau 2008). Jelen vizsgálatban (Herczeg et al. 2009c) arra 
voltunk kíváncsiak, hogy egy ökológiai költségekt?l mentes környezetben 
befolyásolja-e pusztán a fajtársak jelenléte a különböz? habitatokból származó 
kilenctüskés pikók testméretét? 
Eredményeink szerint a fajtársak jelenléte negatívan befolyásolta az izolált kis 
tavi pikók növekedését ad libitum táplálékkínálat, valamint a ragadozók, paraziták és 
a szaporodás költségeinek hiánya mellett, míg a tengeri pikóknál nem találtunk 
negatív hatást (34. ábra). A növekedési deficit az egyik kis tavi populációnál elérte a 
14%-ot. Vizsgáltuk a rajképzési hajlamot is, és az eredményeink szerint stresszes 
környezetben az összes populáció egyedei hasonló affinitással képeztek rajokat. 
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34. ábra. A csoportos élet hatása a növekedésre (átlag + 95% konfidencia intervallum) tengeri (HEL, 
LEV) és izolált kis tavi (BYN, PYÖ) kilenctüskés pikóknál. NS = nem szignifikáns. A negatív 
százalékos értékek a kezelés szignifikáns mivoltakor a csoportos élet növekedésre kifejtett negatív 
hatását számszer?sítik. A populációs kódok megtalálhatóak az 1. táblázatban és a 3. ábrán. 
Vizsgálatunkban bizonyítottuk a szociabilitás direkt költségét, ami tisztán a 
fajtársak közötti szociális interakciókból ered. Ráadásul a common garden 
körülmények között megfigyelt mintázat ismét er?s habitat-specificitást mutatott, 
ezzel a természetes szelekció szerepére utalva (Clarke 1975; Endler 1986; Schluter & 
Nagel 1995; McGuigan et al. 2005). A kísérletünkben közvetlen rátermettség-
változókat nem mértünk, de ismeretes a n?stények fekunditásának méret-függése 
(Heins et al. 2003, 2005; Herczeg et al. 2010b; Ab Ghani et al. 2012) és a 
territorialitáson alapuló hím szaporodási viselkedés sikere is feltehet?en méretfügg?. 
A kísérlet 20 hete alatt a pikók elérték az ivarérett testméretet. Tehát az izolált kis 
tavi populációkban – maximális felvehet? energiamennyiség mellett és ökológiai 
kényszerek nélkül – megfigyelt 7-14% növekedésdeficit negatív hatása a 
rátermettségre biztosra vehet?. Az eddigi eredményeink alapján ez nem is meglep?, 
hiszen bizonyítást nyert a kis tavi kompetíció-adaptált fenotípus jelenléte, amely 
hosszú id? alatt óriási méretre n? (Herczeg et al. 2009a, 2012) akár az ivarérés 
késleltetése árán is (Herczeg et al. 2009a; Ab Ghani et al. 2013), minden energiáját a 
növekedésbe fekteti (Välimäki, Herczeg, Merilä kézirat) és emellett agresszív és 
kockázatvállaló (Herczeg et al. 2009b; Herczeg & Välimäki 2011). A rajképzési 
hajlam eltérhet populációk között a predációs nyomás függvényében (pl. Brown & 
Warburton 1997) és heritábilitást is mutat (Breden et al. 1987; Magurran 1990b). 
Ezért volt meglep? a populációk közötti rajképzési hajlambeli eltérés hiánya. 
Mindenesetre a természetben sokféle ragadozó halfajjal együtt él? tengeri pikóknál 
sokkal gyakoribb a rajképzés (saját megfigyelés) és ezért logikusnak t?nik, hogy az 
ilyen populációkban a szociabilitás direkt költsége minimális, szemben az izolált kis 
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tavi pikókkal, akik a rajképzésb?l nem profitálhatnak annyit, mint amennyi költségett 
a megnövekedett agresszió okoz nekik. 
4.2.2.2 Agyméret és az agyterületek mérete 
A szociális környezet komplexitását tartják a f?eml?sök meglep?en nagy agya 
mögött álló környezeti faktornak (Dunbar & Schultz 2007), és ez az elmélet 
támogatást nyert egyéb eml?sfajoknál is (Perez-Barberia et al. 2007). Kísérletes 
vizsgálatok a szociális környezet hatásával kapcsolatban meglehet?sen ritkák, és 
??leg az eml?sökre és madarakra szorítkoznak (Fowler et al 2002; Lipkind et al. 
2002; Adar et al. 2008). Jelen vizsgálatunkban (Gonda et al. 2009b) arra kerestük a 
választ, hogy okoz-e a szociális környezet változatossága változást az agyméretben 
és –struktúrában, illetve a hatás eltér-e a ragadozó-adaptált tengeri és a kompetíció-
adaptált izolált kis tavi kilenctüskés pikók között? 
A kezelésünknek habitat-függ? és -független hatásai egyaránt voltak. Az izolált 
kis tavi pikók relatív agymérete csökkent a társas kezelés hatására, míg a tengeri 
pikóknál inkább egy ellentétes trend volt megfigyelhet? (35. ábra). A populációs 
eredett?l függetlenül, a csoportosan tartott pikóknál relatíve nagyobb tectum opticum, 
a magányos halaknál pedig relatíve nagyobb bulbus olfactorius fejl?dött. 
 
35. ábra. A csoportos élet hatása az agyméretre (korrigált átlag ± standard hiba) tengeri és izolált kis 
tavi kilenctüskés pikóknál. 
Az eredményeink els?ként bizonyították a szociális környezet szerepét az 
agyfejl?désben halaknál, illetve els?ként bizonyítottunk populációs eltérést az agy 
plaszticitásában. A habitat-függ? mintázat a természetes szelekció szerepét 
valószín?síti (Clarke 1975; Endler 1986; Schluter & Nagel 1995; McGuigan et al. 
2005) és tökéletesen kapcsolódik az el??? fejezetben (4.2.2.1) tárgyalt növekedési 
mintázattal: a rajban tartott izolált kis tavi pikóknál fejl?dési deficit figyelhet? meg. 
Megjegyzend?, hogy az analízisünkben az agyméret korrigálva volt a testméretre, 
tehát az itt kimutatott deficit az általános növekedési deficiten felül jelentkezett. A 
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magyarázat is megegyezik a növekedési mintázatoknál tárgyalttal; a nagy növekedési 
erély?, agresszív kis tavi fenotípus számára a szociabilitás direkt költsége még ad 
libitum táplálékkínálat és zéró ökológiai költségek mellett is fejl?dési deficitet okoz. 
Különösen er?s költségre utal a jelen eredmény, hiszen a kommunikáció és egyéb 
viselkedési interakciók megjelenése a rajban tartott csoportnál elvileg nagyobb agyat 
is eredményezhetne (Fowler et al. 2002; Lipkind et al. 2002; Adar et al. 2008), amire 
csak a tengeri pikóknál találtunk is egy gyenge trendet. 
Mivel az idegrendszer az egyik legköltségesebb fejlesztés? és fenntartású szövet 
(Aiello & Wheeler 1995; Kotrschal et al. 2013), az agyterületek relatív mérete jól 
becsli az adott kontextusban betöltött szerepük fontosságát (Kotrschal et al. 1998; 
Kihslinger et al. 2006; Lisney et al. 2007). Az alkalmazott kezeléseinkb?l adódóan a 
magányosan tartott halak a környezetükr?l szinte kizárólag olfaktórikus 
információkon keresztül szerezhettek információt, a rajban tartott halak számára 
viszont a vizuális ingerek is fontosak voltak. Így aztán nem meglep?, hogy a 
magányos halaknál a szaglóközpont, a csoportosan tartott halaknál viszont a 
látóközpont volt relatíve nagyobb. A szagló- és látó-központok közötti evolúciós 
trade-off viszony eml?söknél ismert (Barton et al. 1995; Barton & Harvey 2000), 
halaknál viszont nem (Van Staaden et al. 1995; Huber et al. 1997). A mi esetünkben 
viszont egy egyedfejl?dés alatti trade-off-ról van szó, ami feltehet?leg több 
agyterület viszonylatában és sok taxonnál lehet egy kritikus fejl?dési mechanizmus. 
A kérdés további vizsgálatával a mechanizmus szintjén találhatnánk választ az agy 
evolúció egyik f? kérdésére, miszerint a különböz? funkcióval bíró agyterületek 
egymástól függetlenül (mosaic evolution; Barton & Harvey 2000), vagy éppen 
ellenkez?leg, er?s fejl?dési és genetikai kényszerek alatt közösen (concerted 
evolution; Finlay & Darlington 1995; Finlay et al. 2001) változnak? 
4.2.3 Összegzés 
A második, fenotipikus plaszticitással foglalkozó fejezetben sok releváns 
tulajdonságnál találtunk az els? fejezetben fontosnak talált környezeti változók 
(predáció, kompetíció) változatosságának laboratóriumi imitációjára mutatott 
plasztikus választ. A detektált mintázatok sokszín?ek voltak, az el?zetes 
várakozásainknak csak részben feleltek meg. Feltételeztük, hogy egy adott 
környezeti tényez?höz (pl. predáció) való alkalmazkodás része a tényez? 
változatossága által kiváltható megnövekedett plaszticitás is. Erre több esetben is 
találtunk bizonyítékot, például a testméretnél vagy a kockázatvállalásnál. Ez a 
fenotipikus plaszticitás kvantitatív tulajdonságként való evolúciójára utal. 
Ugyanakkor ellenkez? irányú összefüggésekre is fény derült: az agy 
szaglóközpontjának mérete, illetve egy bizonyos oldalvonalszerv neuromaszt-száma 
csak a ragadozóhal-mentes környezethez adaptálódott populációkban mutatott 
plaszticitást a ragadozó halak jelenlétének-hiányának függvényében. Mivel a 
ragadozóhal-adaptált populációkban találtunk nagyobb szaglóközpontot és több 
neuromasztot, itt feltételezhet? a tulajdonság maximális kifejez?désének kanalizáció 
útján való fixálódása és következésképpen a plaszticitás elvesztése, de a 
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ragadozóhal-mentes populációkban az alacsonyabb jellegállapot mellett meg?rzött 
(vagy megjelent?) plaszticitásra nincs magyarázatunk. Ez utóbbi eredmények 
értelemszer?en ellentmondanak annak a várakozásunknak is, miszerint egy stabilan 
hiányzó környezeti stimulusra adható plasztikus válasz a plaszticitás költségei miatt 
redukálódik vagy elt?nik. 
A különböz? jelleg? tulajdonságokban eltér? er?sség? plaszticitást vártunk. 
Ezek a várakozások meger?sítést nyertek: a morfológiai tulajdonságok minimális 
plaszticitást mutattak, az életmenet és neurobiológiai tulajdonságoknál már sok 
környezet indukálta választ találtunk, míg a viselkedési tulajdonságoknál 
egyöntet?en magas plaszticitást találtunk. A legtöbb esetben a természetes 
populációkban megfigyelt mintázatok kialakításában a plaszticitás (ha jelen volt) a 
genetikai adaptációk irányába hatva azok hatását feler?sítethette, de ellene egy 
esetben sem hatott, így esetünkben countergradient variation-ra nem találtunk 
bizonyítékot. 
4.3 Kvantitatív genetikai háttér 
A 4.1 pontban tárgyalt populációs különbségek habitat-függéséb?l és a mintázatok 
common garden körülmények közötti megismételhet?ségéb?l azok genetikai 
meghatározottságára és a természetes szelekció szerepére a kialakulásukban 
következtettünk. Az ilyen következtetések megalapozottnak tekinthet?ek (Clarke 
1975; Endler 1986; Schluter & Nagel 1995; McGuigan et al. 2005), de semmiképpen 
nem bizonyítóak, hiszen az anyai hatásokat vagy a generációkon átível?en is 
megjelen? környezeti hatásokat egyszer? összehasonlításokkal nem lehet kizárni 
(Falconer & McKay 1996; Lynch & Walsh 1998). Az evolúciós interpretáció 
szempontjából viszont a genetikai háttér bizonyítása elengedhetetlen, hiszen a 
természetes szelekció csak a genetikai komponenssel is rendelkez? egyedek közötti 
fenotípusos változatosságra kifejtett hatásával okozhat adaptív evolúciót. 
Jelen fejezet célja a korábban (4.1) bemutatott tengeri és izolált kis tavi 
kilenctüskés pikók tulajdonságaiban megfigyelt eltérések genetikai hátterének 
feltárása és bizonyítása volt. Ezt három megközelítéssel kíséreltük meg: (i) reciprok 
hibridek és az eredeti populációk laboratóriumi generációinak összehasonlításával 
kerestük a populációs szétválásért leginkább felel?s kvantitatív genetikai 
komponenseket, (ii) egy általunk tervezett új genome scan módszerrel kerestünk 
természetes szelekció alatt álló genomrégiókat, és végül (iii) QTL mapping 
módszerrel azonosítottuk a konkrét tulajdonságok változatosságáért felel?s régiókat a 
genomban. 
4.3.1 A populációs szétválás háttere 
A rátermettséget leginkább befolyásoló viselkedési és életmenet tulajdonságok 
esetében a fajon belüli, populációk közötti változatosság jól dokumentált (pl. Stearns 
1983, 1992; Roff 1992, 2002; Foster 1999; Foster & Endler 1999; Lynch et al. 1999; 
Quinn et al. 2000), de a populációs szétválás genetikai háttere a legtöbbször 
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ismeretlen. Ennek gyakorlati okai vannak, a különböz? genetikai komponensek 
szétválasztása az anyai vagy környezeti hatásoktól problematikus, a geográfiailag 
elkülönül? populációk közötti reciprok hibridek analízisén alapul (Lynch & Walsh 
1998), ami sok esetben nehezen kivitelezhet?. Bár az optimális megközelítésben több 
laboratóriumi generáció, és a hibrideknek az eredeti populációkkal való vissza-
keresztezése is szerepel (Lynch & Walsh 1998; kidolgozott példáért lásd: Huttunen 
& Aspi 2003), egyszer?bb, egy generációs sémák is m?ködnek (Wright 1978; 
Laugen et al. 2002). Mi egy ilyen egy generáció mélység? kísérletet végeztünk egy 
Balti-tengerb?l származó és egy attól több mint 900 km-re található tökéletesen 
izolált kis tavi populációt felhasználva. Három tulajdonságra koncentráltunk: 
testméret, ivarérés id?zítése és táplálkozási aktivitás. 
A megközelítés egyszer?: ha van két, az általunk vizsgált fenotípusos jellegben 
eltér? populációnk (A és B) akkor létrehozunk négy keresztezési vonalat (AA, BB, 
AB, BA; ahol az els? bet? az apa, a második pedig az anya populációját jelöli), majd 
összehasonlítjuk a common garden körülmények között felnevelt állatokat. Az 
interpretáció relatíve egyszer? (36. ábra): 
1. Ha AA és BB eltér, a fenotípusos plaszticitás, mint egyetlen oka a 
természetben megfigyelt eltérésnek elvethet?. 
2. Ha  AA  és  BB  eltér,  AB  és  BA  viszont  nem  különbözik  és  nagyjából  
félúton található AA és BB között, akkor az additív genetikai komponens a 
meghatározó. 
3. Ha AA és  BB eltér,  AB és  BA viszont  nem különbözik  és  vagy  AA-
hoz, vagy BB-hez van közel, akkor domináns genetikai hatások a dönt?ek. 
4. Ha AA és  BB eltér,  AB és  BA szintén  különbözik,  és  AB a  BB,  BA 
pedig az AA populációhoz hasonló, akkor az anyai hatások alakítják a populációs 
eltéréseket. 
5. Ha AA, BB, AB és BA laborgenerációi egyformák, akkor a 
természetben megfigyelt eltérés fenotipikus plaszticitás eredménye. 
Persze ha több hatás párhuzamosan is jelentkezik, akkor az interpretáció 
bonyolódhat, és csak a második generáció (16 eltér? keresztezési vonal analízise, pl. 
Huttunen & Aspi 2003) interakciókat is tartalmazó vizsgálata adhat biztos választ. 
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36. ábra. Sematikus reprezentációja a 4.3.1 pontban tárgyalt, a különböz? tulajdonságokban 
megfigyelt populációs szétválás hátterét vizsgáló kvantitatív genetikai kísérletnek: két fenotipikusan 
eltér? (teli fekete vs. üres körök) populáció keresztezési kombinációinál laborban megfigyelhet? 
fenotípusok (teli fekete és üres körök, valamint az átmeneti fenotípust jelképez? szürke körök), és a 
bel?lük következ? kvantitív genetikai szcenáriók. 
4.3.1.1 Testméret 
Az els? hibernáció utáni testméretet az apa és az anya populációja egyaránt 
befolyásolta, míg az interakció csak marginális szignifikanciát mutatott (Ab Ghani et 
al. 2012). Ez er?s additív genetikai háttérre utal, és valóban, a tengeri és kis tavi 
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populációk mérete különbözött (37. ábra). Az interakció azonban gyenge domináns 
genetikai vagy anyai hatás jelenlétét is sejtette. A hibridek mind a tiszta vonalaktól, 
mind egymástól különböztek. A két tiszta vonal közötti középállapottal a tengeri 
anyától származó hibridek gyakorlatilag egybeestek, a kis tavi anyától származó 
hibridek viszont eltértek a középállapottól, és a kis tavi tiszta vonalhoz álltak 
közelebb (37. ábra). Ez a mintázat egy gyenge aszimmetrikus anyai hatásra utal. 
A testméret ökológiai és evolúciós fontossága (Peters 1983; Roff 1992; Stearns 
1992), illetve fajon belüli változatossága a természetben (Forsman 1991; Keogh et al. 
2005; Lomolino 2005) egyaránt közismert. A populációs szétválás genetikai és 
környezeti meghatározottsága azonban már ritkábban felderített, holott a környezet 
által indukált fenotipikus plaszticitás egyedül is létrehozhat extrém 
méretkülönbségeket (Madsen & Shine 1993; Roff 2002). Ráadásul, az els? 
laboratóriumi common garden generációk közötti eltérések is lehetnek még anyai 
vagy környezeti hatásoktól terheltek (Rossiter 1996; Lynch & Walsh 1998; Green 
2008). Az eddigi vizsgálataink (4.1.3.1; Herczeg et al. 2009a, 2012) eredményei 
egyöntet?en a különböz? kilenctüskés pikó populációk között megfigyelt méretbeli 
eltérések genetikai hátterét támogatták, de azt csak a jelen vizsgálat bizonyította, 
kimutatván a genetikai komponens additív voltát. 
 
37. ábra. Testméretbeli különbségek (átlag ± standard hiba) tiszta és hibrid izolált kis tavi (PYÖ) és 
tengeri (HEL) kilenctüskés pikó populációk laborban felnevelt generációjánál 337 nappal a kikelés 
után. Az els? rövidítés az apa, a második pedig az anya populációját jelöli. A vízszintes szaggatott 
vonal a tiszta populációk közötti intermedier állapotot jelöli. A populációs kódok megtalálhatóak az 1. 
táblázatban és a 3. ábrán. 
Az additív genetikai komponens mellett egy gyenge aszimmetrikus anyai hatást 
is megfigyeltünk. Az anyai hatások (általában a petébe juttatott anyagok 
mennyiségén keresztül) gyakran jelent?sek az utódok méretének és növekedésének 
alakulásában halaknál, de a hatás f?leg a korai id?szakban jelent?s (Green 2008). A 
mi esetünkben azonban az els? hibernáció után, az els? potenciális szaporodási 
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esemény környékén is kimutatható volt. A vizsgálatunk megmutatta, hogy a kis tavi 
óriás n?stények lényegesen nagyobb petéket termelnek, mint a normális méret? 
tengeri pikók (Ab Ghani et al. 2012) ami az anyai hatás mechanizmusát sejteti. 
Összességében az izolált kis tavakban megfigyelhet? óriás testméret f?ként az 
additív genetikai háttérnek köszönhet?, amire még ráer?sít a kist tavi n?stények 
petébe való extra befektetésén keresztül manifesztálódó egyoldalú anyai hatás. 
4.3.1.2 Ivarérés id?zítése 
Az ivarérés ideje tekintetében az eredményeink egyértelm?ek voltak: a vizsgált 
tulajdonságot az apa és az anya populációja, illetve ezek interakciója egyaránt 
befolyásolta (Ab Ghani et al. 2013). Ezek alapján a különbség nem magyarázható 
fenotipikus plaszticitással, viszont az egyszer? additív szcenárió sem kielégít?. A 
mintázatot jobban górcs? alá véve az látjuk, hogy a tengeri és minkét hibrid vonal 
egyedei gyakorlatilag mind szaporodóképes állapotba kerültek a vizsgálat végére 
(nászszínezetet mutató hímek és petét termel? n?stények aránya az adott vonalon 
belül 96-100%), az izolált kis tavi pikóknál azonban csak az egyedek kisebb része 
vált ivaréretté (az egyedek 39%-a) (38. ábra). Ez a mintázat mintegy iskolapéldája a 
domináns genetikai hatások által kialakított populációs szétválásnak. Az ivarok is 
különböztek, a hímek el?bb kerültek szaporodóképes állapotba, mint a n?stények, 
illetve a tiszta kis tavi vonalban kizárólag a hímek mutattak ivarérésre utaló jeleket 
(38. ábra). 
Az ivarérés id?zítése egy kiemelked?én fontos életmenet tulajdonság, ami 
feltehet?en er?s szelekciós nyomás alatt áll és ezért optimalizált a különböz? 
környezetekben lév? populációkban (Stearns 1984; Reznick et al. 1990; Reznick & 
Ghalambor 2005). A szelekció általában az élettanilag lehetséges legkorábbi 
id?pontban történ? szaporodást részesíti el?nyben, különösen predációs nyomás alatt 
álló populációkban (Stearns 1992; Hernaman & Munday 2005). Ugyanakkor a 
szaporodási siker és túlélés, illetve a jelenlegi és jöv?beli szaporodási siker közötti 
trade-off viszonyból ered?en bizonyos körülmények között el?nyös lehet a 
késleltetett ivarérés (Reznick et al. 1990; Roff 1992, 2002; Stearns 1992; Reznick & 
Ghalambor 2005). Az általunk tanulmányozott kilenctüskés pikó rendszerben a 
ragadozó halak hiányában evolválódó izolált kis tavi pikóknál, ahol az 
intraspecifikus versenyben (beleértve a szaporodást is) elért siker, és így a maximális 
méret jelenti a rátermettség növelésének eszközét, a késleltetett ivarérés el?nyös 
stratégiának t?nt. El?zetes megfigyeléseink (Herczeg et al. 2009a) támogatták ezt a 
hipotézist, a jelen vizsgálat pedig bizonyította azt. 
A speciális keresztezési sémánk analízise a populációs szétválás domináns 
genetikai hátterét bizonyította. A korai ivarérést találtuk a domináns tulajdonság-
állapotnak. Mivel a tengeri pikók tekinthet?ek az ?si, a kis tavi pikók pedig a 
leszármazott formának, ez az eredmény azt mutatja, hogy a kis tavakat meghódító 
pikókra igen er?s szelekció hathatott a késleltetett ivarérés érdekében, hiszen egy 
recesszív tulajdonság elterjedését okozta. 
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38. ábra. Az ivarérés valószín?ségének különbségei tiszta és hibrid izolált kis tavi (PYÖ) és tengeri 
(HEL) kilenctüskés pikó populációk laborban felnevelt generációjánál nyolc héttel a mesterséges 
hibernáció után. Az els? rövidítés az apa, a második pedig az anya populációját jelöli. A populációs 
kódok megtalálhatóak az 1. táblázatban és a 3. ábrán. 
4.3.1.3 Táplálkozási aktivitás 
A táplálkozási aktivitás változatosságát kilenc hónapon keresztül követtük havi 
bontásban, és így a kvantitatív genetikai analízisünk egy egyedfejl?dési dimenziót is 
kapott (Herczeg et al. 2013). Az egyedek között mind a viselkedési típus, mind az 
ontogenetikus viselkedési plaszticitás szignifikánsan eltért, tehát az állati 
személyiségek (animal personality) és azok plaszticitása egyaránt bizonyítottnak 
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tekinthet?ek (Dingemanse et al. 2010). A mintázatokat egy hármas interakció, az 
anya és az apa populációjának és az egyedfejl?dési stádiumnak az interakciója 
határozta meg. Tehát az eltéréseknek van genetikai háttere, az egyszer? additív 
genetikai hipotézis nem kielégít?, és a kvantitatív genetikai meghatározottság függ az 
egyedfejl?dési stádiumtól. Bár a teljes vizsgált egyedfejl?dési periódust tekintve egy 
szisztematikus csökkenést figyelhetünk meg, a viselkedési mintázatok tisztán 
elkülöníthet?ek voltak egy korai és egy kés?i egyedfejl?dési szakaszra (39. ábra). A 
korai szakaszban a tiszta tengeri vonal egyértelm?en alacsonyabb táplálkozási 
aktivitást mutatott, mint a különböz? hibridek vagy a tiszta kis tavi vonal, míg ez 
utóbbi három nem tért el egymástól (39. ábra). Tehát ebben a szakaszban domináns 
genetikai hatások állnak a populációs szétválás mögött, ahol a kis tavi populációban 
található(ak) a domináns allél(ok). A kés?i szakasz egy kissé összetettebb képet 
mutatott. Itt a tiszta kis tavi vonal egyértelm?en magasabb táplálkozási aktivitást 
mutatott, mint a hibridek vagy a tengeri populáció, ámde ez utóbbi három nem volt 
homogén (39. ábra). A tengeri anyáktól származó hibridek és a tiszta tengeri vonal 
nem tért el, és a legalacsonyabb táplálkozási aktivitást mutatta, a kis tavi anyáktól 
származó hibridek viszont a tiszta tengeri és kis tavi vonalak között nagyjából 
félúton helyezkedtek el (39. ábra). Ez a mintázat alapvet?en domináns genetikai 
hatásokra utal, domináns tengeri allél(okk)al, de egy aszimmetrikus anyai hatás is 
megfigyelhet?. 
A konzisztens egyedi különbségek a viselkedési típusban és viselkedési 
plaszticitásban érdekesek az állati személyiség kutatásában (lásd pl. Gosling 2001; 
Sih et al. 2004a,b; Dingemanse et al. 2010; Wolf & Weissing 2010), de a jelen 
dolgozat mondanivalója szempontjából nem fontosak, ezért ezek tárgyalására nem 
térek ki. 
Az egyedfejl?dés alatti táplálkozási aktivitás csökkenés általános trendként 
jelentkezett, bár mérteke eltért az egyedek és a keresztezési vonalak között. Az 
aktivitás általános költsége a ragadozókkal való találkozás növekv? valószín?sége 
(Lima & Dill 1990). Fiatal egyedek esetében jobban megéri kockáztatni, hiszen az 
ivarérett méret eléréséhez sok táplálékra van szükség, és a nagyobb testméret a 
méret-limitált ragadozók jelentette veszély megsz?nését is jelenti (Abrams & Rowe 
1996; Urban 2008). Kés?bb azonban a drasztikus méretváltozás lehet?sége csökken, 
és így a magas aktivitás relatív költsége megn?, és az ivarérett méret elérésekor már 
a túlélés a kritikus rátermettség komponens. Dacára azonban az egyedfejl?dés alatti 
általános trendnek, a különböz? keresztezési vonalak markánsan eltértek. A 
legnagyobb eltérés a tiszta vonalak között volt, a kis tavi populáció pikói minden 
egyedfejl?dési stádiumban magasabb aktivitást mutattak, mint a tengeri fajtársaik és 
az aktivitás csökkenése is a tengeri pikóknál volt kifejezettebb. Ez tökéletesen 
egybecseng a két populáció között megfigyelt növekedési stratégiabeli eltéréssel: a 
kis tavi pikók abszolút mértékben gyorsabban fejl?dnek, mint a tengeriek, de a 
növekedési periódusuk sokkal hosszabb ideig tart (4.1.3.1; Herczeg et al. 2012). A 
hibridek vizsgálatával komplex genetikai háttér került napvilágra (Wright 1978; 
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Lynch & Walsh 1998; Laugen et al. 2002): a fiatal halaknál a kis tavi populáció 
hordozta magas táplálkozási aktivitást kódoló allélok, míg az ivarérett méret 
közelébe kerül? halaknál a tengeri populáció hordozta alacsony táplálkozási 
aktivitást kódoló allélok voltak dominánsak. Mivel a tengeri típus tekinthet???sinek, 
a kis tavi élettér meghódításával járó genetikai adaptáció egy domináns karakter 
(korai táplálkozási aktivitás) evolúcióját és egy recesszív karakter (kés?i táplálkozási 
aktivitás) fixációját is magába foglalta. 
 
 
39. ábra. Táplálkozási aktivitásbeli különbségek (átlag ± standard hiba + 95% konfidencia 
intervallum) tiszta és hibrid izolált kis tavi (PYÖ) és tengeri (HEL) kilenctüskés pikó populációk 
laborban felnevelt generációjánál kilenc hónapon keresztül. Az alacsony értékek magas aktivitást 
jelölnek. Az els? rövidítés az apa, a második pedig az anya populációját jelöli. A populációs kódok 
megtalálhatóak az 1. táblázatban és a 3. ábrán. 
A domináns genetikai hatások mellett a testméret analízisekor (4.3.1.1; Ab 
Ghani et al. 2012;) találthoz hasonlító aszimmetrikus anyai hatás is jelen volt; a kis 
tavi anyák hibrid utódai magasabb kés?i táplálkozási aktivitást mutattak, mint a 
tengeri anyák hibrid utódai. Az anyai hatások fontossága a természetben 
megfigyelhet? fenotípusos változatosság kialakításában széles körben ismert (Kaplan 
1998; Mousseau & Fox 1998). Környezeti vagy anyai források allokációján keresztül 
hatnak (Mousseau & Fox 1998; Rossiter 1998; Green 2008), és a hatásuk több 
generáción keresztül is megfigyelhet? (Lacey 1998; Rossiter 1998; Green 2008). A 
mi esetünkben az anyák (a genetikai anyagukat leszámítva) kizárólag a petéik 
összetételén keresztül vagy örökölhet? nem-genetikai hatásokon keresztül 
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befolyásolhatták az utódaikat. A pontos mechanizmus a mi adataink alapján nem volt 
meghatározható. Mindenestre a kis tavi kilenctüskés pikóknál minden megfigyelt 
hatás (genetikai és anyai) a magasabb táplálkozási aktivitást és a nagyobb testméret 
elérését segítette. 
4.3.2 Szelekció alatt álló genom-régiók 
Az evolúcióbiológia egyik ultimális célkit?zése a természetben megfigyelt 
fenotípusos változatosságért felel?s gének feltérképezése. Ennek két f? módja van. 
Amennyiben az irodalomból már ismert bizonyos gének szerepe egyes fajoknál, 
ugyanezen gének szerepét tesztelhetjük az általunk vizsgált taxonnál is. Az ilyen 
megközelítést ahol általában csak néhány, el?re kiválasztott gén szerepének 
tesztelésére szorítkozunk, kandidáns gén analízisnek (candidate gene analysis; 
Palopoli & Patel 1996) nevezzük. Bár a teljes genomot vizsgáló módszerekhez 
képest ez a megközelítés egyszer? és olcsó, az eredmények kiszámíthatatlanok (a 
módszert gyakran hasonlítják az orosz ruletthez), és még pozitív eredmények 
birtokában sem ismerhetjük a vizsgált tulajdonság teljes genetikai hátterét. Ezért a 
genomikai módszerek tárházának drasztikus kib?vülése nyomán napjainkban a 
módszer háttérbe szorulni látszik az újabb, teljes genomot sz??? megközelítések 
mellett. Ezek közül a leggyakoribbak a már korábban tárgyalt (1.3) genome scan 
vagy hitchhiking mapping (Schlötterer 2003; Storz 2005; Vasemägi & Primmer 
2005) és a Quantitative Trait Locus [QTL] mapping (Erickson et al. 2004; Slate 
2005). Vizsgálatainkban mindkét módszert alkalmaztuk a kilenctüskés pikó 
természetes szelekció alatt álló genomrégióinak feltérképezéséhez. 
4.3.2.1 Genome scan 
A természetes szelekció genomikus nyomainak azonosítása történhet a fenotípus 
figyelembe vétele nélkül, pusztán a genom szakaszainak neutralitás-tesztjén keresztül 
a genome scan vagy hitchhiking mapping módszerrel (Schlötterer 2003; Storz 2005). 
A kandidáns gén analízisnél megfigyelt ’orosz rulett’ effektus elkerülése érdekében a 
lehet? legnagyobb számú neutrális markerre van szükség a genom lehet? legjobb 
lefedettségéhez (Vasemägi & Primmer 2005). Ez persze komoly logisztikai és 
módszertani kihívásokat, illetve id?- és költségbeli kényszereket jelent. Jelen 
vizsgálatunk (Bruneaux et al. 2013) egyik célkit?zése egy új, költség és id?hatékony, 
nagy lefedettséget generáló módszer (paired-end double restriction-site-associated 
DNA) tesztelése volt. A módszertani részletek a dolgozatom szempontjából 
irrelevánsak, ezért a részletes ismertetésükre nem térek ki. Az idevágó másik 
célkit?zésünk a szelekció nyomainak kisz?rése volt a kilenctüskés pikó genomban az 
új módszer segítségével. Két tengeri, két nagy tavi és négy izolált kis tavi populáció 
populációnként összesített DNS-ét használtuk fel, illetve referenciaként bevontunk 
egy háromtüskés pikó populációt is (Bruneaux et al. 2013). 
Az izolált kis tavakban megfigyelt alacsony genetikai diverzitás nem tette 
lehet?vé a tervezett tenger – nagy tó – kis tó összehasonlítást, csak tengeri – édesvízi 
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összevetésre volt lehet?ségünk. Ezért az eredeti célkit?zésünk, azaz a kis tavi 
adaptációk genomikai feltérképezése, nem valósulhatott meg. A különböz? 
sókoncentrációkhoz való alkalmazkodás genetikai részleteir?l a kilenctüskés pikónál 
egy 48 neutrális és 63 a priori kiválasztott génhez fizikailag kapcsolt mikroszatellita 
marker alapú genome scan alapján már vannak eredmények: a Növekedési Homron 
Receptor 2 (Growth hormone receptor 2) és a DEAD box Polipeptid 56 (DEAD box 
polypeptide 56) gének habitat alapú elkülönülése a különböz? sókoncentrációkhoz 
való adaptációban játszott szerepükre utal (Shikano et al. 2010b). Az általunk 
használt új módszerrel a 111 mikroszatellita markernél nagyobb lefedettséget 
eredményez? 6834 SNP-t (egypontos nukleotid polimorfizmus, single nucleotide 
polymorphism) vontunk analízisbe, és kilenc genomrégiót (nyolc kromoszómán) 
találtunk a neutrálisnál magasabb illetve nyolc genomrégiót (nyolc kromoszómán) a 
neutrálisnál alacsonyabb divergenciával (Bruneaux et al. 2013). A megnövekedett 
divergencia a szétválasztó, a csökkent divergencia pedig a stabilizáló természetes 
szelekció nyomaként értelmezhet?. A szétválasztó szelekció alatti régiókban f?leg a 
vese fejl?dése és funkciója, az immunfunkciók, és a Mitogén-Aktivált Protein 
(MAP) kináz (Mitogen-activated Protein Kinase) útvonalak szempontjából fontos 
gének szerepeltek nagy számban, míg stabilizáló szelekció alatt a hemosztázisért, 
lipid metabolizmusért és szignalizációért, valamint az energiaraktárak 
metabolizmusáért felel?s génekben gazdag régiók voltak. Noha ezek a mintázatok 
intuitíven logikusak (pl. az ozmoreguláció értelemszer?en fontos az eltér? 
sókoncentrációkhoz való alkalmazkodásban), meglep? módon a jelen vizsgálatban 
kimutatott szelekció alatt álló régiók nem egyeztek meg a háromtüskés pikókon 
folytatott hasonló vizsgálatokban kimutatott régiókkal (Hohenlohe et al. 2010; 
DeFaveri et al. 2011), s?t, egy eltér? kilenctüskés pikó populációkra alapozott 
vizsgálatban talált régiókkal (Shikano et al. 2010b) sem. Az inkongruenciának 
számos oka lehet, de általánosságban kijelenthet?, hogy a fenotípus szintjén sok 
esetben megfigyelhet? párhuzamos vagy konvergens evolúciós mintázatok genetikai 
háttere közelrokon fajok között, de akár fajon belül is eltérhet. 
4.3.2.2 QTL mapping 
Mint azt az el??? fejezetben (4.3.2.1) láttuk, az izolált kis tavi kilenctüskés pikóknál 
megfigyelt alacsony genetikai diverzitás (4.1.1; Shikano et al. 2010a, Bruneaux et al. 
2013) nem teszi lehet?vé a speciális kis tavi adaptációk genomikai vizsgálatát a 
genome scan módszerével.  A  QTL mapping laboratóriumi szaporításon alapuló 
módszerénél azonban mi magunk hozunk létre mesterséges (hibrid) populációt, és 
ezért az alacsony genetikai diverzitás általában nem lehet probléma. Továbbá ez a 
módszer alkalmas el?re kiválasztott fenotípusos tulajdonságok genetikai hátterének 
célzott feltárására, és ezért sok szempontból el?nyösebb, mint a genome scan. 
A 4.1 részben összefoglaltam azokat a vizsgált tulajdonságokat, amelyekben az 
izolált kis tavi kilenctüskés pikók szisztematikusan eltérnek a tengeri vagy nagy tavi 
fajtársaiktól. A 4.2 pontban tárgyaltam a legrelevánsabb tulajdonságok fenotípusos 
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plaszticitását, jelen részben pedig kísérletet teszek a releváns tulajdonságokban 
megfigyelt populációs szétválás genomikai hátterének azonosítására. 
A QTL mapping módszere röviden: egy ismert pedigré mentén keresünk 
asszociációt a fenotípusos és genetikai változatosság között (Erickson et al. 2004; 
Slate 2005). A konkrét megközelítések száma nagy, a természetben követett sok 
generációtól a tervezett laboratóriumi keresztezésekig. Mi a vizsgált faj 
karakterisztikáiból adódóan a második módszert, és azon belül is az inbred line cross 
design-t (Lynch & Walsh 1998) alkalmaztuk. El?ször kereszteztünk egy hím és egy 
??stény egyedet az ismert legszéls?ségesebb populációk között (izolált kis tó: 
Rytilampi, Finnország; tenger: Balti-tenger, Finnország; „RYT” és „HEL” a 3. ábrán 
és 1. táblázatban). Az ebb?l a keresztezésb?l származó F1 családot felneveltük, majd 
mesterséges hibernáció után egy kiválasztott párt hétszer egymás után kereszteztünk 
(az egyedek „természetes” módon párosodhattak). Az F2 generációt szintén 
felneveltük, a vizsgált tulajdonságaikat lemértük, majd a genotípusukat is 
meghatároztuk. Összességében 283 második generációs halat vizsgáltunk (56, 44, 38, 
37, 40, 31 és 27 egyed a hét családból). A genetikai adatbázist 226 mikroszatellita 
marker alapján képeztük (235-b?l 226 bizonyult informatívnak). Ezek közül 46 
marker el?re kiválasztott kandidáns génekhez (ismert biológiai funkcióval) kapcsolt 
volt, így a random markerek által reprezentált random genomikai minta mellett 
ezeket a géneket tudatosan céloztuk. Tíz marker növekedéshez (Shikano et al. 
2010a), 13 viselkedéshez (Laine et al. 2012b), a maradék 23 pedig általános élettani 
funkciókhoz (Shikano et al. 2010a; Shimada et al. 2011) köthet? génekhez volt 
tervezve. 
Els? lépésként, a 283 második generációs pikó genotípusa mellett a szül?k és 
nagyszül?k genotípusainak bevonásával és a publikált háromtüskés pikó (Ensembl, 
adatbázis v. 66.1) és észak-amerikai kilenctüskés pikó genomtérképek (Shapiro et al. 
2009) felhasználásával rekonstruáltuk az általunk vizsgált kilenctüskés pikó klád 
genomtérképét (40. ábra). Ezen a térképen a 226 mikroszatellita marker fizikai helye 
ismert és így az adott markerekkel kovariáló fenotípusos tulajdonságokért felel?s 
gének fizikai helye is becsülhet?. A kapcsolódási csoportok (linkage group) nagy 
valószín?séggel megfeleltethet?ek a kromoszómáknak (Ocalewicz et al. 2008), ezért 
mostantól kromoszómaként említem ?ket. Az alábbiakban a vizsgált fenotípusos 
tulajdonságok sorrendjében ismertetem az eredményeinket. 
4.3.2.2.1 A hasi tüske és a mell-öv redukciójának genetikai háttere 
A háromtüskés pikó már évtizedek óta, a kilenctüskés pikó pedig napjainkra már 
szintén modellfajnak számít a párhuzamos és konvergens evolúció vizsgálatában 
(Bell et al. 1994; Merilä 2013). A fajon belüli dokumentált nagy fenotípusos 
változatosság habitat-függésén, és a különböz? fenotípusok ismételt, egymástól 
független evolúcióján kívül a modellé válás fontos feltétele a háromtüskés pikóról 
rendelkezésre álló részletes genomikai információ (Colosimo et al. 2004, 2005; 
Cresko et al. 2004; Shapiro et al 2004), amit könnyen lehetett a kilenctüskés pikóra is 
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adaptálni (Shapiro et al. 2009; Shikano et al. 2010a). Így a két fajnál ismert 
fenotípusos evolúció közvetlen genetikai háttere felderíthet?, és ez által az 
evolúcióbiológia egyik ultimális célja – a természetben megfigyelt adaptív 
fenotípusos változatosság genetikai hátterének leírása – megvalósítható. 
 
40. ábra. A kilenctüskés pikó genomikai kapcsolódási térképe. 21 kromoszómának megfeleltethet? 
kapcsolódási csoportot találtunk. Jobb oldalt a felhasznált mikroszatellita markerek (N=226) nevei, a 
bal oldalon pedig a genetikai távolságok (centimorganban) vannak feltüntetve. 
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A két pikófaj fenotípusos változatosságát illet?en a morfológiai tulajdonságok 
kapták a legnagyobb hangsúlyt. Az egyik kulcs-tulajdonság a hasi tüske és a mell-öv 
fejlettsége. Ezen képletek a méret-limitált ragadozók elleni védekezés frontvonalát 
jelentik. A pikóknál gyakran megfigyelt redukció, extrém esetekben hiány, általában 
a ragadozókkal, illetve a víz oldott iontartalmával függ össze (Giles 1983; Bell et al. 
1993; Marchinko & Schluter 2007; Marchinko 2009; Leinonen et al. 2011). A mell-
öv és a hasi tüske redukciójának genetikai háttere a háromtüskés pikónál már ismert, 
a pituitary homeobox transcription factor 1 (Pitx1,  magyar  neve  számomra  
ismeretlen) gén felel?s a változatosság oroszlánrészéért (Shapiro et al. 2004; Coyle et 
al. 2007; Chan et al. 2010). A kilenctüskés pikóknál a helyzet nem ilyen egyszer?. 
Egy, a három- és (kanadai) kilenctüskés pikók hibridjeinek fenotípusos analízisén 
alapuló vizsgálat az utóbbi fajnál is a Pitx1 gén szerepét sejtette (Shapiro et al. 2006). 
Ugyanakkor egy monomorfikus redukált kanadai és polimorfikus redukált alaszkai 
populáció keresztezésén alapuló QTL mapping analízis már Pitx1-t?l eltér? 
genomikai régió szerepét mutatta ki (Shapiro et al. 2009). Jelen vizsgálatunkban 
(Shikano et al. 2013) a kilenctüskés pikó európai kládjával végeztünk QTL mapping 
kísérletet a mellkasi védelmi struktúrák genetikai háttere feltárásának érdekében. 
 HEL/HEL 
(N=70) 
HEL/RYT1 
(N=60) 
HEL/RYT2 
(N=73) 
RYT1/RYT2 
(N=68) 
Bal hasi tüske 3,62 ± 0,09 3,22 ± 0,11 3,41 ± 0,07 0,47 ± 0,13 
Jobb hasi tüske 3,49 ± 0,09 3,23 ± 0,11 3,32 ± 0,07 0,35 ± 0,12 
Mell-öv bal oldala 7,98 ± 0,13 7,44 ± 0,16 7,41 ± 0,09 3,90 ± 0,18 
Mell öv jobb oldala 7,61 ± 0,13 7,14 ± 0,16 7,11 ± 0,08 4,37 ± 0,17 
 
3. táblázat. A hasi tüske és mell-öv hossza (mm; átlag ± standard hiba) a különböz? Pun319 
genotípusokban. Egy tengeri (HEL) és két izolált kis tavi (RYT1, RYT2) allélt találtunk. 
A kis tavi (Rytilampi) populációban az összes ismert egyednél hiányzik a hasi 
tüske, a mell-öv pedig er?sen redukált, ellentétben a kifejezett tüskével és mell-övvel 
bíró balti-tengeri populáció egyedeivel (4.1.2; Herczeg et al. 2010a). A jelen 
vizsgálatban az F1 generáció minden tagjának kifejezett tüskéje volt, az F2 
generációban pedig 218 egyednek volt hasi tüskéje, 65-nek pedig nem. Ez a mintázat 
megfelel az egyszer? egygénes mendeli öröklésmenetnek. Mind a jobb és bal hasi 
tüske, mind a mell-öv jobb és bal oldali egységének hossza er?s összefüggést 
mutatott a 7. kromoszómán található Pitx1 génben lév? Pun319 mikroszatellita 
marker változatosságával (a változatosság 58-69%-át fedték le). A Rytilampi 
allélokat hordozó halak hasi tüskéi és a mell-öve redukált volt a többi 
allélkombinációkhoz képest. Kisebb mértékben ugyan, de a tisztán balti-tengeri 
allélokat hordozó halak is eltértek a heterozigótáktól; itt voltak a legkifejezettebbek a 
vizsgált tulajdonságok (3. táblázat). A genom más helyével nem találtunk 
összefüggést, beleértve a Shapiro és munkatársai (2009) által, az észak-amerikai 
kládban kimutatott pozíciót is. 
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Összességében az eredményeink egybecsengenek a háromtüskés pikónál 
találtakkal (Cresko et al. 2004; Shapiro et al. 2004; Coyle et al. 2007): a mellkasi 
védelmi struktúra redukciója a Pitx1 gén által, recesszív mendeli módon 
meghatározott az általunk vizsgált európai kládnál, az észak-amerikai kláddal 
ellentétben (41. ábra). Ez két érdekes és els? hallásra ellentmondó jelenségre hívja 
fel a figyelmet. El?ször, a két, egymástól több mint 10 millió éve (Bell et al. 2009) 
elvált pikófaj esetében is m?ködhetett ugyanaz a genetikai mechanizmus az azonos 
fenotípusos adaptáció mögött. Másodszor, a kevesebb, mint 1,6 millió éve elvált 
észak-amerikai és európai kilenctüskés pikó kládok (Teacher et al. 2011) más-más 
genetikai megoldással jutottak el ugyanahhoz a fenotípusos adaptációhoz: legalább 
egy észak-amerikai populációban a Pitx1-t?l független genomikai régió felel a 
mellkasi védelmi struktúra redukciójáért. A háromtüskés pikó esetében a hasi tüske 
és mell-öv mellett az oldalsó pajzsok redukcióját is ugyanazok a genetikai 
mechanizmusok irányítják (hasi tüske és mell-öv: Pitx1 gén, oldalsó pajzsok: 
ectodysplasin gén) az atlanti és a pacifikus kládokban egyaránt (Cresko et al. 2004; 
Shapiro et al. 2004; Colosimo et al. 2005; Coyle et al. 2007). A kilenctüskés pikó 
esetében megfigyelt sokkal nagyobb számú klád (Takahashi & Goto 2001; 
Aldenhoven et al. 2010; Shikano et al. 2010c; Teacher et al. 2011) megnöveli a 
valószín?ségét az alternatív genetikai mechanizmusoknak. Ezt az elképzelést a 
mellkasi védelmi struktúra redukciója mögött álló eltér? genetikai mechanizmusok 
alátámasztják, de nyilván több fajon belüli és fajok közötti genomikai 
összehasonításra lesz szükség az általánosításhoz. 
 
41. ábra. Filogenetikai kapcsolatok és a mellkasi védelmi struktúra redukciójáért felel?s kandidáns 
gének a három-  és kilenctüskés pikó kládjainál. A törzsfa genetikai adatokon (Haglund et al. 1992; 
Ortí et al. 1994; Aldenhoven et al. 2010; Teacher et al. 2011) és fossziliák analízisén (Bell et al. 2009) 
alapszik. A kandidáns géneket korábbi (Cole et al. 2003; Cresko et al. 2004; Shapiro et al 2004, 2006, 
2009; Coyle et al. 2007; Chan et al. 2010) és a jelenlegi (*) vizsgálatokban határozták meg. 
A fenotipikus változatosságért felel?s „f?” gének mellett gyakran 
megfigyelhet?ek „módosító” gének (modifier genes) is, tipikusan sokkal kisebb 
hatással a vizsgált fenotípusos tulajdonságra. Négy módosító gént valószín?sítettek a 
háromtüskés pikó esetében (Shapiro et al. 2004) és egyet az észak-amerikai 
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kilenctüskés pikóknál (Shapiro et al. 2009). A mi vizsgálatunkban nem találtunk 
bizonyítékot módosító génekre. Valószín?leg a relatíve kis hatású módosító gének 
száma és genombeli helye nagy változatosságot mutat mind fajok között, mind fajon 
belül, habár megjegyzend?, hogy a kis hatással bíró gének azonosításában sokkal 
nagyobb a hiba esélye, mint a fenotipikus variancia nagy részéért felel?s f? gének 
esetében. 
4.3.2.2.2 A testméret és a növekedési ráta genetikai háttere 
Az el??? fejezetben tárgyalt pikó-specifikus tulajdonságok mellett több, általános 
kvantitatív tulajdonságban is feltártunk populációs divergenciát a dolgozatomban 
tárgyalt kilenctüskés pikó rendszerben (4.1). Ezek között is kiemelked?en nagy 
jelent?ség? a testméret és a növekedési ráta (Peters 1983, Roff 1992; Stearns 1992; 
Arendt 1997). Mindkét tulajdonság széles körben kutatott, és nem meglep?, hogy 
genetikailag meghatározott populációs szétválást sok esetben publikáltak 
(Blanckenhorn 2000; Dmitriew 2011). Ezen tulajdonságok heritabilitása tipikusan 
közepes-magas (Lynch & Walsh 1998; Gjedrem 2000). Noha az ilyen jelleg? 
ismeretek kiválóan alkalmasak sok evolúciós következtetés levonására, a pontos 
mechanizmusok megértése nem lehetséges a genetikai háttér ismerete nélkül 
(Mackay et al. 2009; Hill & Kirkpatrick 2011). 
Mind a testméret, mind a növekedési ráta tekintetében ismétl??? független 
evolúciót figyeltünk meg az izolált kis tavakban, ahol gyakran óriás méret? pikók 
élnek, az óriás méret elérését célzó növekedési és ivarérési stratégiát mutatva 
(Herczeg et al. 2009a; 2012; Ab Ghani et al. 2013; Aikio et al. 2013). Bár a 
testméretben megfigyelt változatosság tipikusan sok gén által szabályozott jelenség 
(Anderson & Georges 2004; Rocha et al. 2004), a növekedési rátákban megfigyelt f? 
különbség (a tengeri pikók növekedése megtorpan egy bizonyos méret elérésekor, a 
kis tavi pikók növekedése viszont tovább folytatódik) alapján elképzelhet? egy 
egyszer? genetikai mechanizmus is a növekedés „kikapcsolása” mögött. Az itt 
tárgyalt vizsgálatban (Laine et al. 2013) a kilenctüskés pikók európai kládjának QTL 
mapping analízisét végeztük el a testméretbeli és növekedési rátabeli különbségek 
genomikai hátterét feltérképezend?. 
A testméretet és növekedési rátát több változóval jellemeztük. Lemértük a halak 
hosszát 19, 47, 75, 103, 131 és 159 napos korukban. Ezeket a változókat 
felhasználtuk külön-külön is, és bel?lük kalkuláltuk a von Bertalanffy növekedési 
paramétereket is (4.1.3.1; von Bertelanffy 1938). Kalkuláltunk még stádiumonkénti 
növekedést is az egymást követ? hosszadatok különbségeként. Végezetül, analizáltuk 
a kísérlet végén (187 napos korban) mért testtömeget. A különböz? (korreláló) 
változóink számos genomrégióval voltak kapcsolatban (megmagyarázott 
változatosság 3 és 12% között; 4. táblázat). Általánosan elmondható volt, hogy 
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4. táblázat. A különböz?, testméretet és növekedési stratégiát leíró változók és kandidáns genomikai régiók kapcsolata. Kr = kromoszóma, TH = testhossz, TT = 
testtömeg, N = növekedés, THmax = a von Bertalanffy modell által becsült maximális testhossz, k = a von Bertalanffy modell által becsült növekedési konstans. 
Testhosszt 19, 47, 75, 103, 131 és 159 napos korban mértünk, növekedést 47, 75, 103, 131 és 159 napos korban becsültünk, a von Bertalanfy görbéket az 
egyedenként hatszor felvett hosszadatokra illesztettük, testtömeget a kísérlet végén, 187 napos korban mértünk. A szürke szín kromoszóma-szint?, a fekete szín 
pedig genom-szint? szignifikáns kapcsolatot jelez. 
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a korai stádiumban mért változatosság mögött több genomrégió állt, mint a kés?bbi 
stádiumban tapasztalt változatosság mögött (4. táblázat). Ráadásul a két stádium 
nagyrészt más-más genomrégiókkal mutatott kapcsolatot. Két feltételezett 
kromoszómán (8. – korai szakasz és 13. – kés?i szakasz) is er?s, sok változót érint? 
hatást találtunk. Az adott szakaszt jellemz? markerek alléleloszlásai egységes képet 
mutattak: a kis tavi allélekre homozigóta egyedek nagyobbak voltak, mint a 
heterozigóta, vagy tengeri allélekre homozigóta egyedek (5. táblázat). Nem találtunk 
a növekedési stratégiákra speciálisan (mérett?l függetlenül) ható genomrégiót. Bár a 
kapcsolatot mutató genomrégiók elég szélesek voltak, egy növekedési, két 
viselkedési és négy élettani génnel való kapcsolatot tudtunk valószín?síteni 
(részleteket lásd Laine et al. 2013 a Függelékben, 9). 
Ppgm2; 8. kromoszóma TH1 TH2 TH3 
MM 11,70 ± 0,68 22,82 ± 2,14 31,63 ± 2,38 
MP 11,98 ± 0,77 23,83 ± 1,87 32,30 ± 2,42 
PP 12,11 ± 0,68 24,64 ± 1,93 32,90 ± 3,22 
Pun173; 13. kromoszóma TH4 TH5 TH6 
Mm 40,53 ± 3,24 45,54 ± 3,60 47,86 ± 0,43 
MP 41,48 ± 3,55 46,19 ± 4,11 48,49 ± 0,44 
mP 41,69 ± 2,73 46,59 ± 3,21 48,95 ± 0,38 
PP 42,95 ±3,36 48,38 ± 3,91 51,29 ± 0,40 
 
5. táblázat. A testhossz (mm; átlag ± standard hiba) a különböz? életkorokban, és Ppgm2 és Pun173 
genotípusokban. Ppgm2: egy tengeri (M) és egy kis tavi (P) allélt találtunk. Pun173: két tengeri (M, 
m) és egy kis tavi (P) allélt találtunk. TH1 = 19 napos, TH2 = 47 napos, TH3 = 75 napos, TH4 = 103 
napos, TH5 = 131 napos és TH6 = 159 napos kor. 
Az eredményeink egyértelm?en elvetették a méretbeli és növekedési 
stratégiabeli szétválás mögötti egyszer? genetikai háttér (be/kikapcsolás) lehet?ségét 
(pl. Hosoya et al. 2012), és a sokkal gyakoribb „sok gén kis hatással” modellt (pl. 
Anderson & Georges 2004; Rocha et al. 2004) támogatták. Azt, hogy más gének 
befolyásolják a méretet/növekedést az eltér? egyedfejl?dési stádiumokban 
megfigyelték egereknél (Cheverud et al. 1996; Rocha et al. 2004; Allan et al. 2005) 
és csirkéknél is (Carlborg et al. 2003; Podisi et al. 2013). Az additív hatások relatív 
többsége és a kis tavi allélok testméretre kifejtett pozitív hatása egybecseng a korábbi 
egyszer? kvantitatív genetikai kísérletünk (4.3.1.1; Ab Ghani et al. 2012) 
eredményeivel. A tény, miszerint a méretet/növekedést kevesebb gén befolyásolta az 
egyedfejl?dés kés?bbi szakaszában, felveti a lehet?ségét a környezeti faktorok 
megnövekedett szerepének (cf. Podisi et al. 2013). Ez a felvetés intuitíve is 
logikusnak hangzik, ám a mi esetünkben, ahol az analízis common garden 
körülmények között feln?tt, második generációs egyedeken alapszik, a 
szisztematikus közvetlen környezeti hatások szerepe jelentéktelennek tekinthet?. 
Ugyanakkor ismeretes, hogy a korai növekedés a legtöbb szövettípusban a sejtek 
számának, míg a kés?bbi szakaszban már inkább a méretének növekedéséb?l adódik 
(Atchley et al. 1984; Riska et al. 1984; Atchley & Zhu 1997), és így a kés?bbi 
szakaszban a random környezeti „zaj” szerepe igenis feler?södhet. A 
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vizsgálatunkban megfigyelt általános mintázat miszerint azonos genomrégiók több, a 
méretet és növekedést leíró változóval is kapcsolatot mutattak pleiotropikus hatásra 
vagy fizikailag közeli gének kapcsoltságára utalnak, bár logikus magyarázat az is, 
hogy több változónk valójában ugyanazt a tulajdonságot becsülte. Az eredményeink 
kiváló alapot nyújtanak kés?bbi, finomabb felbontású vizsgálatoknak, amelyek a 
releváns géneket azonosíthatják. 
4.3.2.2.3 A viselkedés genetikai háttere 
Noha a viselkedés hatása a rátermettségre nem kérdéses, a viselkedés genetikai 
háttere meglehet?sen alulkutatott egyéb, f?leg morfológiai, élettani vagy életmenet 
tulajdonságokhoz képest. Különböz? viselkedési tulajdonságok gyakran 
örökölhet?ek (van Oers et al. 2005), de a konkrét genetikai szabályozása ezeknek az 
extrém plaszticitást (West-Eberhard 2003) és tipikusan alacsony repetabilitást (Bell 
et al. 2009) mutató tulajdonságoknak ritkán feltárt természetes populációkban. Mivel 
a viselkedés változatosságának kialakításában az egyes gének szerepe általában 
alacsony (Boake et al. 2002; Mackay et al. 2009), a kandidáns gén megközelítés az 
id?nkénti sikerek ellenére (pl. Fidler et al. 2007; Korsten et al. 2010) sem túl 
kecsegtet?. Ezzel szemben az a priori várakozásokkal nem terhelt QTL mapping 
megközelítés nagyobb eséllyel képes lokalizálni a releváns géneket (Reif & Leish 
2003; van Oers & Mueller 2010), újabban már természetes populációkban is (Wright 
et al. 2006a,b; Weber et al. 2013). A viselkedésért felel?s gének gyakran a teljes 
genomban elszórva találhatóak (Henderson et al. 2004; Wright et al. 2006a,b), bár 
ismertek kivételek ahol komplex viselkedési mechanizmusokért egyetlen gén a 
felel?s (Weber et al. 2013). 
A testméret és növekedési ráta mellett egy másik általános tulajdonság ahol 
populációs szétválást találtunk a kilenctüskés pikónál a viselkedés volt (4.1.5; 
Herczeg et al. 2009b; Herczeg & Välimäki 2011): a kis tavi pikók aktívabbak, 
kockázatvállalóbbak és agresszívebbek voltak, mint a tengeri fajtársaik. A QTL 
mapping vizsgálatainkban szerepl? F2 generációs izolált kis tó × tenger hibrid 
kilenctüskés pikóinknál az el?bbiekben tárgyalt morfológiai és életmenet 
karaktereken kívül (4.3.2.2.1 és 4.3.2.2.2) mértünk még három viselkedési 
tulajdonságot is (Laine et al. 2014): táplálkozási aktivitást, kockázatvállalást 
táplálkozási kontextusban (innent?l: kockázatvállalás) és kockázatvállalást 
explorációs kontextusban (innent?l: exploráció). Ezeket a változókat analizáltuk 
külön-külön és egy f?komponens analízisb?l származó két f?komponenssel is. Az 
els? f?komponens az egyedeket egy közös bátorság-tengelyen (shyness-boldness 
continuum) helyezte el, a második pedig elkülönítette a többi változótól független 
komponensét az explorációnak. 
A két leger?sebb jelet a viselkedési f?komponensek adták: a bátorság-
??komponens esetén a 3. kromoszómán található genomrégió a változatosság 7%-át 
magyarázta, az explorációs f?komponens esetén pedig 6%-ot magyarázott a 8. 
kromoszómán lév? genomrégió. A többi összefüggés gyengébb volt, az adott 
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tulajdonság 3-5%-át magyarázta. Az explorációs viselkedés az explorációs 
??komponenssel azonos azonos genomikai régióval és a bátorság-f?komponenssel 
azonos kromoszómával, de valamennyire eltér? régióval is mutatott kapcsolatot. A 
táplálkozási aktivitás szintén az általános bátorság-f?komponenssel azonos 
kromoszómához, de valamennyire eltér? régióhoz kapcsolódott. A kockázatvállalás a 
7. kromoszómával mutatott gyenge összefüggést. Az itt kiragadott kapcsolatokon 
kívül még több gyenge jelet is detektáltunk (részleteket lásd Laine et al. 2014 a 
Függelékben,  9).  Az  analízisünkben  a  statisztikai  er? egy  10%-ot  elér? hatás  
detektálására  ? 1  volt,  míg  egy  2%-os  hatás  esetén  is  0,4-es  statisztikai  er?vel  
számolhattunk. Ezért ugyan elképzelhet?, hogy néhány gyenge jelet nem mutattunk 
ki, de számottev? változatosságért felel?s genomrégió szinte biztosan nem maradt 
detektálatlan. Összességében 4-20%-át magyarázták a feltárt genomrégiók a 
viselkedési változóknak. Ez nagyjából megfelel a várakozásoknak (Flint 2003; Flint 
& Munafo 2013) a rendkívül plasztikus (West-Eberhard 2003) és általában alacsony 
repetabilitást mutató (Bell et al. 2009) viselkedési tulajdonságoknál. A 3. 
kromoszómán az általános bátorság-f?komponenst befolyásoló genomrégió és a 8. 
kromoszómán azonosított, a többi viselkedést?l független explorációs komponenst 
befolyásoló genomrégió a legígéretesebb szakaszok a jöv?beli finom skálán végzett 
munkához, melynek eredményeképp az aktuálisan ható gének azonosíthatóak 
lesznek. A kandidáns viselkedési génekhez tervezett mikroszatellita markerek (Laine 
et al. 2012b) közül kett? (Ppbig5, Ppbig8) volt a hatással bíró genomrégiókon belül. 
Mindkét marker a 7. kromoszómán lév?, kockázatvállalással összefügg? 
genomrégióban helyezkedett el, és a Dopamin Receptor D1 (Dopamine Receptor D1, 
Drd1), illetve a Szerotonin Receptor 3B (Serotonin Receptor 3b, Htr3b) gének 
szerepét indukálta. A két gén szerepe ismert a viselkedés kialakításában (Drd1: 
agresszió kutyáknál, Våge et al. 2010; szaporodási viselkedés csirkénél, Xu et al. 
2010; hiperaktivitás/autizmus embernél, Hettinger et al. 2008; Htr3b: antiszociális 
viselkedés embernél, Ducci et al. 2009) de a kilenctüskés pikók esetében kifejtett 
szerep tisztázása további vizsgálatokat igényel. 
Érdekes, hogy amennyiben a jelen viselkedési és az el??? fejezetben tárgyalt 
méretet/növekedést illet? eredményeket (4.3.2.2.2; Laine et al. 2013) egyszerre 
vizsgáljuk, több átfedést is találunk a különböz? tulajdonságokkal összefügg? 
genomrégiók között. Ez persze lehet a széles konfidencia intervallumokból ered? 
melléktermék, de elképzelhet? pleiotrópikus hatás és fizikai kapcsoltság több gén 
között  is.  A  Pggm2 mikroszatellita markerhez közel es? genomrégió a 8. 
kromoszómán talán a legszembeötl?bb. Ez a régió befolyásolja az explorációt 
(exploráció: 4%; exploráció-f?komponens: 6%) és a méretet (testhossz 47 napos 
korban: 9%; növekedési konstans: 3%; növekedés a 2. stádiumban [2. mérés – 1. 
mérés]: 6%; növekedés a 3. stádiumban [3. mérés – 2. mérés]: 10%) is. A marker a 
pituitary adenylate cyclase-activating polypeptide (ADCYAP1/ACAPRb, magyar 
neve számomra ismeretlen) génhez volt tervezve. Ez a gén egyaránt szerepet kap a 
növekedésben (Lugo et al. 2008) és a posztraumatikus stresszben is (Ressler et al. 
2011), tehát reális kandidáns egy viselkedés / növekedés pleiotrópikus hatást kiváltó 
               dc_892_14
Összefoglalás és kitekintés 
96 
 
génre. A növekedést és viselkedést egyaránt befolyásoló genomrégiókra van példa 
más fajnál is (Schütz et al. 2004; Wirén et al. 2013). Az ultimális magyarázat a közös 
hatással bíró gén evolúciós szerepére aránylag egyszer?: a nagy testméret és gyors 
növekedés egyaránt magas energiaigény? és ezért magasabb viselkedési aktivitáshoz 
kötött. További átfedéseket lásd: Laine et al. (2014) a Függelékben (9). 
4.3.3 Összegzés 
Dolgozatom harmadik, utolsó fejezetében az els? fejezetben feltárt f?bb habitat-
függ? populációs szétválást mutató tulajdonságok genetikai hátterét vizsgáltuk több 
megközelítésben. A populációs hibridek fenotípusos analízise bizonyította a 
testméret, ivarérés ideje és a táplálkozási aktivitás populációs különbségei mögötti 
genetikai mechanizmusok meglétét. Additív genetikai (testméret) és domináns 
genetikai (ivarérés ideje, táplálkozási aktivitás) mechanizmusokra is találtunk példát. 
A speciális izolált kis tavi környezet támasztotta szelekciós er?k er?sségét jelzi, hogy 
recesszív tulajdonságok is uralkodóvá válhattak ebben a környezetben. Többször 
figyeltünk meg aszimmetrikus anyai hatást: a kis tavi n?stények valami módon 
befolyásolták az utódaik fenotípusát, a genetikai szétválást tovább er?sítve. 
Amíg a genome scan módszerrel nem sikerült a kis tavi adaptációban fontos 
genomrégiókat azonosítani a kis tavi populációk extrém alacsony genetikai 
diverzitása miatt, a QTL mapping megközelítés sikeres volt. A hasi tüske és a mell-
öv redukciójában meghatározó genomszakaszként azonosítottuk a Pitx1 gént. Ez 
megegyezett a háromtüskés pikónál talált eredményekkel, de eltért az észak-amerikai 
kilenctüskés pikó kládban tapasztaltaktól, bizonyítván, hogy a taxonómiai távolság 
nem feltétlenül prediktálja a genetikai mechanizmusok hasonlóságát. A 
testméret/növekedés és a viselkedési változók tekintetében is a „sok gén kis hatással” 
mintázat nyert bizonyítást. Az eredmények alapján több kandidáns genomikai régiót 
lehet majd finomabb skálán vizsgálni és a releváns géneket azonosítani. Elképzelhet? 
olyan gén is mely pleiotrópikus hatást fejt ki a méretre és viselkedésre. 
 
5. Összefoglalás és kitekintés 
A dolgozatomban összefoglalt vizsgálatok eredményeképpen a kilenctüskés pikót 
mára, mint ígéretes evolúcióbiológiai és genetikai modellfajt tarthatjuk számon 
(Merilä 2013). Több, geográfiailag és genetikailag is izolált kis tóban 
(Svédországban, Finnországban és Oroszországban vannak ilyen ismert populációk) 
egymástól függetlenül egy hasonló fenotípus evolválódott: az ezeken az él?helyeken 
él? pikókat óriás testméret (akár kétszeres hossz, hatszoros tömeg), hosszú 
növekedési id?szak, késleltetett ivarérés, megnövekedett fekunditás, redukálódott 
morfológiai védelmi struktúrák, aktív/bátor viselkedési típus és a csoportos élet 
magas költségei jellemzik, valamint neurobiológiai és érzékszervi tulajdonságokban 
is szisztematikusan eltérnek a „közönséges” tengeri, nagy tavi vagy folyóvízi 
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fajtársaiktól. Ezek a többszörös független evolúciós események már magukban is, 
illetve az evolúciós szupermodellnek tekintett közeli rokon háromtüskés pikóval 
(Gibson 2005; Heins 2012) való összevetésben is kiváló rendszert nyújtanak a 
hasonló környezetekhez való ismételt alkalmazkodás evolúciós hátterének a 
tanulmányozásához különböz? evolúciós id?skálákon. Ilyen szituációkban legalább 
három mechanizmus képzelhet? el: paralel evolúció (azonos fenotípusos válasz 
azonos genetikai háttérrel), konvergens evolúció (azonos fenotípusos válasz eltér? 
genetikai háttérrel) és a funkcionális ekvivalencia elvén m?köd? evolúció (alternatív 
fenotípusos válasz értelemszer?en eltér? genetikai háttérrel). Ezek relatív fontossága, 
az el?fordulásukat valószín?sít? tényez?k, és az aktuális mechanizmusok pontos 
feltérképezése a kurrens evolúcióbiológia aktuális kérdései. A funkcionális genomika 
jelenleg zajló módszertani „robbanása” és az ebb?l következ?en várható 
szemléletbeli paradigmaváltás (az evolúciót nem csak közvetetten a fenotípus 
szintjén, hanem közvetlen módon a genomban is rutinszer?en lehet majd vizsgálni) 
idejében különösen fontos az ilyen és ehhez hasonló modellrendszerek feltárása, 
hiszen a módszertan magában még nem garantál tudományos áttörést. Szükség van 
tehát megfelel?en leírt evolúciós modellrendszerekre ahol a természetes mintázatok 
példaérték?ek és ugyanakkor a genomikai vizsgálatok feltételei is adottak. A 
dolgozatomban ismertetett rendszer genomikai feldolgozása megkezd?dött (ennek 
kezdeti eredményeit mutattam be a 4.3.2 fejezetben). A következ? években a 
területet meghatározó eredmények várhatóak a lokális adaptációk genetikai 
mechanizmusait illet?en. 
A vizsgálataim alanyától és a konkrét eredményekt?l függetlenül fontosnak 
tartom a dolgozatban alkalmazott megközelítés szerepének kiemelését is. Sok 
ökológiailag releváns, a rátermettséget befolyásoló kvantitatív tulajdonság esetében 
is két f? pilléren nyugszik a tudásunk, egyrészt a fajok vagy magasabb taxonómiai 
szintek összehasonlításán, másrészt pedig a populációkon belüli egyedi szint? 
vizsgálatokon. E két megközelítés között méltatlanul háttérbe szorulnak a fajon 
belüli populációs összehasonlítások. Ez nem szerencsés, hiszen a faj feletti szinten 
végzett vizsgálatok természetükb?l adódóan korrelatívak, és így bizonyító er?vel 
nem rendelkeznek, a populáción belüli mintázatokból pedig csak extrapolálni tudjuk 
(leszámítva a sokgenerációs hosszútávú vizsgálatokat) az evolúciós eseményeket. 
Ezzel szemben a populációs összehasonlításoknál jó eséllyel azonosítani tudjuk a 
lokális adaptációkért felel?s környezeti tényez?ket és a populációk evolúciós 
története is rekonstruálható. Kvantitatív genetikai kísérletekben pedig a genetikailag 
meghatározott mintázatok elválaszthatók a környezet közvetlen hatásaitól, illetve a 
genetikai komponens esetén tesztelni tudjuk a természetes szelekció szerepét a 
random genetikai sodródáshoz hasonlítva. A dolgozatomban ismertetett vizsgálatok 
között több is úttör?nek tekinthet? a populációs összehasonlítások alkalmazásának 
tekintetében, pl. agy struktúra, érzékszervek, és a fenotipikus plaszticitás populációs 
összehasonlítása is egy gyümölcsöz? megközelítés, ami több figyelmet érdemelne. 
Reményeim szerint az eredményeink más kutatókat is ösztönöznek majd a 
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populációs összehasonlításokban rejl? lehet?ségek kihasználására a klasszikus 
evolúciós megközelítéssel még nem vizsgált tulajdonságok esetében is. 
Végezetül meg kell említenem, hogy a Fennoskandináv kilenctüskés pikó 
rendszer ideális lenne az ökológiai fajképz?dés számos kérdésének vizsgálatához. 
Bár ezirányú vizsgálatokat célzottan nem végeztem, a megfigyeléseim alapján mind 
pre-, mind posztzigotikus izoláció is jó eséllyel jelen van a kis tavi és a többi 
(tengeri, nagy tavi, folyóvízi, stb.) populációk között. A kis tavi fenotípus ismételt 
evolúciója egy érdekes szituációt teremtett: elképzelhet?, hogy a teljesen függetlenül 
kialakult kis tavi populációk egymástól nem, de a többi populációtól szexuálisan 
izoláltak. Reményeim szerint ilyen irányú vizsgálatok a fentebb tárgyalt evolúciós 
genomikai vizsgálatokkal párhuzamosan fognak zajlani, a két összefügg? kérdéskör 
leghatékonyabb megközelítése érdekében. 
6. Köszönetnyilvánítás 
A dolgozatomban bemutatott kutatásokban két ember segítsége volt nélkülözhetetlen. 
Juha Merilä Professzor Úrnak hálával tartozom, amiért meghívott a 
kutatócsoportjába (Ecological Genetics Research Unit (EGRU], University of 
Helsinki) ahol hat évet töltöttem, és akivel a mai napig együttm?ködünk. A 
kiindulópontunkhoz képest, miszerint „Gábor, Kuusamo környékén állítólag furán 
néznek ki a pikók, nincs kedved fogni párat?”, elég messzire jutottunk, és ebben 
fontos szerepe volt Juha Merilä nem sz??? lelkesedésének, nyitottságának és teljes 
kör? támogatásának. Dr. Gonda Abigél segítsége nélkül szintén nem jutottam volna 
idáig, nélkülözhetetlen munkatárs volt a legtöbb vizsgálatban, a halak gy?jtését?l 
kezdve a publikációk megírásáig. Segítségét és társaságát nem lehet eléggé 
megköszönni. 
Gonda Abigélén kívül még három volt PhD diák munkája volt jelent?s, 
köszönöm  Dr.  Kaisa  Välimäki,  Dr.  Veronica  Laine  és  Dr.  Nurul  Izza  ab  Ghani  
elhivatottságát, amivel részt vettek a kutatásaimban. Dr. Nina Trokovic, Dr. 
Wolfgang Waser, Dr. Pia Saarinen, Dr. Takahito Shikano, Prof. Kristian Donner és 
Prof. Craig Primmer együttm?ködése is sokat segített egyes vizsgálatok 
kivitelezésében. Az EGRU több tagjának is hálával tartozom, amiért mindig készen 
álltak szakmai megbeszélésekre és a gyakorlati problémák megoldására az 
akvatechnikától a statisztikáig, köszönöm Dr. Tuomas Leinonen, Dr. Jose Manuel 
Cano Arias, Dr. Chikako Matsuba, és Dr. Scott McCairns segítségét. Johanna 
Paananen, Simo Rintakosi és Mirva Turtiainen a kísérletekben, Marika Karjalainen 
pedig a genetikai vizsgálatokban nyújtott segítséget. A terepi munka nem 
valósulhatott volna meg Prof. Pirkko Siikämäki (Oulanka Resarch Station, 
Finnország) és Prof. Victor Berger (White Sea Biological Station, Oroszország) 
együttm?ködése nélkül. Vizsgálataimat anyagilag a Finn Akadémia (Academy of 
Finland), a dolgozat megírását pedig a Magyar Tudományos Akadémia Bólyai János 
Tudományos Ösztöndíja támogatta. 
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Tágabb értelemben hálával tartozom MSc és PhD témavezet?imnek, Dr. Korsós 
Zoltánnak és Prof. Török Jánosnak amiért tanácsaikkal és példájukkal segítették a 
kutatóvá válásomat és amiért a mai napig szívesen vitatnak meg velem szakmai (és 
egyéb) problémákat. Sokat köszönhetek még az Eötvös Loránd Tudományegyetem 
Állatrendszertani és Ökológiai Tanszékén m?köd? Viselkedésökológiai Csoportnak, 
ami egy optimális kutatói környezetet biztosított PhD diák koromtól egészen 
mostanáig.  Dr.  Hettyey  Attila,  Dr.  Hegyi  Gergely,  Dr.  Rosivall  Balázs  és  Dr.  
Garamszegi László Zsolt azok a kollégák, akikkel sok id?t töltöttem különböz? 
problémák és eredmények megvitatásával, és akik mindig pozitívan hatottak rám. 
Végezetül szeretném megköszönni feleségemnek, Abigélnek és a fiaimnak, 
Gábornak és Áronnak, amiért a legelvakultabb kutatói pillanatokban is képesek 
emlékeztetni arra, hogy mi is az igazán fontos az életben. 
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IN
TR
OD
UC
TI
ON
Th
e 
ab
so
rp
ta
nc
e 
sp
ec
tru
m
 o
f 
a 
vi
su
al
 p
ig
m
en
t 
de
sc
rib
es
 h
ow
ef
fic
ie
nt
ly
 it
 ca
tc
he
s p
ho
to
ns
 o
f d
iff
er
en
t e
ne
rg
ie
s (
lig
ht
 o
f d
iff
er
en
t
w
av
el
en
gt
hs
) 
to
 in
iti
at
e 
vi
sio
n.
 F
or
 p
ig
m
en
ts 
se
rv
in
g 
vi
sio
n 
ne
ar
ab
so
lu
te
 t
hr
es
ho
ld
 (
ro
d 
pi
gm
en
ts 
in
 m
os
t 
ve
rte
br
at
es
), 
op
tim
al
pr
op
er
tie
s 
ca
n 
be
 d
ef
in
ed
 r
at
he
r 
si
m
pl
y:
 t
he
 p
ig
m
en
t 
sh
ou
ld
m
ax
im
iz
e 
th
e 
sig
na
l-t
o-
no
ise
 ra
tio
 (S
N
R)
 b
y 
ab
so
rb
in
g 
ef
fic
ie
nt
ly
th
e l
ig
ht
 w
av
el
en
gt
hs
 (p
ho
to
n e
ne
rg
ie
s)
 av
ai
la
bl
e i
n 
th
e e
nv
iro
nm
en
t,
bu
t a
t t
he
 s
am
e 
tim
e 
be
 th
er
m
al
ly
 s
ta
bl
e 
to
 m
in
im
iz
e 
sp
on
ta
ne
ou
s
ac
tiv
at
io
ns
, i
.e
. n
oi
se
 (B
ar
lo
w
 1
95
6;
 B
ay
lo
r e
t a
l.,
 1
98
0)
. B
ec
au
se
sp
ec
tra
l a
nd
 th
er
m
al
 p
ro
pe
rti
es
 a
re
 in
te
rd
ep
en
de
nt
 (B
ar
lo
w
 1
95
7;
A
la
-L
au
ril
a e
t a
l.,
 20
04
a;
 A
la
-L
au
ril
a e
t a
l.,
 2
00
4b
; L
uo
 et
 al
., 2
01
1)
,
op
tim
al
 p
os
iti
on
in
g 
of
 th
e 
ab
so
rb
an
ce
 s
pe
ct
ru
m
 w
ill
 o
fte
n 
im
pl
y 
a
tra
de
-o
ff 
be
tw
ee
n 
th
es
e 
tw
o 
de
m
an
ds
. T
he
 s
pe
ct
ra
l p
os
iti
on
in
g 
of
co
ne
 v
isu
al
 p
ig
m
en
ts,
 h
ow
ev
er
, i
s o
fte
n 
be
st 
co
ns
id
er
ed
 in
 re
la
tio
n
to
 w
av
el
en
gt
h 
di
sc
rim
in
at
io
n r
at
he
r t
ha
n 
ab
so
lu
te
 se
ns
iti
vi
ty
 (B
ar
lo
w
19
58
; 
V
or
ob
ye
v 
an
d 
O
so
rio
, 
19
98
; 
V
or
ob
ye
v 
et
 a
l.,
 2
00
1a
;
V
or
ob
ye
v 
et
 a
l.,
 2
00
1b
). 
Co
ne
s 
ge
ne
ra
lly
 o
pe
ra
te
 in
 b
rig
ht
er
 li
gh
t
w
he
re
 p
ho
to
n 
flu
ct
ua
tio
ns
 c
on
sti
tu
te
 th
e 
m
os
t p
ow
er
fu
l s
ou
rc
e 
of
pi
gm
en
t-i
ni
tia
te
d 
no
ise
, h
en
ce
 th
er
m
al
 st
ab
ili
ty
 of
 th
e v
isu
al
 p
ig
m
en
t
m
ay
 b
e 
le
ss
 c
ru
ci
al
.
A
ll 
vi
su
al
 p
ig
m
en
ts 
ar
e 
G
-p
ro
te
in
 co
up
le
d 
re
ce
pt
or
s w
ith
 a 
lig
ht
-
ca
tc
hi
ng
 co
fa
ct
or
 (t
he
 ch
ro
m
op
ho
re
) c
ov
al
en
tly
 b
ou
nd
 to
 th
e p
ro
te
in
(o
ps
in
). 
Sp
ec
tra
l a
bs
or
ba
nc
e 
an
d 
th
er
m
al
 s
ta
bi
lit
y 
de
pe
nd
 o
n 
th
e
in
te
ra
ct
io
n 
of
 th
e 
op
sin
 a
nd
 th
e 
ch
ro
m
op
ho
re
, a
nd
 m
ay
 b
e 
tu
ne
d 
by
m
od
ify
in
g 
ei
th
er
 c
om
po
ne
nt
 (B
rid
ge
s, 
19
72
; H
ar
gr
av
e e
t a
l.,
 1
98
3;
N
at
ha
ns
, 1
99
0a
; N
at
ha
ns
, 1
99
0b
; Y
ok
oy
am
a a
nd
 Y
ok
oy
am
a, 
20
00
).
Ev
ol
ut
io
na
ry
 a
da
pt
at
io
n 
to
 d
iff
er
en
t l
ig
ht
 r
eg
im
es
 b
y 
op
sin
-b
as
ed
tu
ni
ng
 (
fix
at
io
n 
of
 n
ew
 m
ut
at
io
ns
 b
y 
na
tu
ra
l s
el
ec
tio
n)
 is
 a
 fa
irl
y
slo
w
 p
ro
ce
ss
, t
yp
ic
al
ly
 re
qu
iri
ng
 at
 le
as
t 1
03
?1
04
ge
ne
ra
tio
ns
 (T
er
ai
et
 a
l.,
 2
00
6;
 J
ok
el
a-
M
ää
ttä
 e
t a
l.,
 2
00
5;
 Jo
ke
la
-M
ää
ttä
 e
t a
l.,
 2
00
9;
La
rm
us
ea
u 
et
 a
l.,
 2
00
9;
 L
ar
m
us
ea
u 
et
 a
l.,
 2
01
0)
. A
dm
itt
ed
ly
, i
n
so
m
e 
fis
he
s, 
di
ffe
re
nt
ia
l e
xp
re
ss
io
n 
of
 m
ul
tip
le
 g
en
es
 in
 th
e 
sa
m
e
ph
ot
or
ec
ep
to
rs
, e
.g
. d
ur
in
g 
di
ffe
re
nt
 st
ag
es
 o
f l
ife
 h
ist
or
y,
 p
ro
vi
de
s
a m
ec
ha
ni
sm
 fo
r ?
fa
st?
 o
ps
in
-d
ep
en
de
nt
 tu
ni
ng
 o
f s
pe
ct
ra
l s
en
sit
iv
ity
(S
ha
nd
 1
99
3;
 B
ro
w
m
an
 a
nd
 H
aw
ry
sh
yn
 1
99
4;
 A
rc
he
r e
t a
l.,
 1
99
5;
H
op
e 
et
 a
l.,
 1
99
8;
 C
ar
le
to
n 
an
d 
K
oc
he
r 2
00
1;
 S
ha
nd
 e
t a
l.,
 2
00
2;
Sp
ad
y 
et
 a
l.,
 2
00
5;
 S
pa
dy
 e
t a
l.,
 2
00
6;
 P
ar
ry
 e
t a
l.,
 2
00
5)
.
Ch
ro
m
op
ho
re
-b
as
ed
 t
un
in
g 
in
 v
er
te
br
at
es
 i
m
pl
ie
s 
ch
an
gi
ng
pr
op
or
tio
ns
 o
f 
tw
o 
al
te
rn
at
iv
e 
ch
ro
m
op
ho
re
s, 
A
1 
(1
1-
ci
s
re
tin
al
)
an
d 
A
2 
(1
1-
ci
s
3,
4-
di
de
hy
dr
or
et
in
al
), 
an
 o
pt
io
n 
av
ai
la
bl
e 
to
 f
ish
,
am
ph
ib
ia
ns
 an
d 
so
m
e r
ep
til
es
 (s
ee
 B
rid
ge
s, 
19
72
). 
Th
e c
ap
ac
ity
 fo
r
SU
M
M
AR
Y
Th
e 
vi
su
al
 p
ig
m
en
ts
 o
f r
od
s 
an
d 
co
ne
s 
we
re
 s
tu
di
ed
 in
 e
ig
ht
 F
en
no
sc
an
di
an
 p
op
ul
at
io
ns
 o
f n
in
e-
sp
in
ed
 s
tic
kl
eb
ac
k 
(P
un
gi
tiu
s
pu
ng
iti
us
). 
Th
e 
wa
ve
le
ng
th
 o
f m
ax
im
um
 a
bs
or
ba
nc
e 
of
 th
e 
ro
d 
pi
gm
en
t (
m
ax
) v
ar
ie
d 
be
tw
ee
n 
po
pu
la
tio
ns
 fr
om
 5
04
 to
 5
30
nm
.
Ge
ne
 s
eq
ue
nc
in
g 
sh
ow
ed
 th
at
 th
e 
ro
d 
op
si
ns
 o
f 
al
l p
op
ul
at
io
ns
 w
er
e 
id
en
tic
al
 in
 a
m
in
o 
ac
id
 c
om
po
si
tio
n,
 im
pl
yi
ng
 t
ha
t 
th
e
di
ffe
re
nc
es
 w
er
e 
du
e 
to
 v
ar
yi
ng
 p
ro
po
rti
on
s 
of
 c
hr
om
op
ho
re
s 
A1
 a
nd
 A
2.
 F
ou
r 
sp
ec
tra
l c
la
ss
es
 o
f c
on
es
 w
er
e 
fo
un
d 
(tw
o 
S-
co
ne
s,
 M
-c
on
es
 a
nd
 L
-c
on
es
), 
co
rre
la
tin
g 
wi
th
 t
he
 f
ou
r 
cl
as
se
s 
of
 v
er
te
br
at
e 
co
ne
 p
ig
m
en
ts
. 
Fo
r 
qu
an
tit
at
iv
e 
es
tim
at
io
n 
of
ch
ro
m
op
ho
re
 p
ro
po
rti
on
s,
 w
e 
co
ns
id
er
ed
 m
ai
nl
y 
ro
ds
 a
nd
 M
-c
on
es
. I
n 
fo
ur
 p
op
ul
at
io
ns
, s
pe
ct
ra
 o
f b
ot
h 
ph
ot
or
ec
ep
to
r 
ty
pe
s
in
di
ca
te
d 
A2
 d
om
in
an
ce
 (
po
pu
la
tio
n 
m
ea
n 
m
ax
52
5?
53
0n
m
 f
or
 r
od
s 
an
d 
53
5?
54
4n
m
 f
or
 M
-c
on
es
). 
In
 t
he
 f
ou
r 
re
m
ai
ni
ng
po
pu
la
tio
ns
, h
ow
ev
er
, 
ro
d 
sp
ec
tra
 (
m
ea
n 
m
ax
50
4?
51
1n
m
) 
in
di
ca
te
d 
st
ro
ng
 A
1 
do
m
in
an
ce
, w
he
re
as
 M
-c
on
e 
sp
ec
tra
 (
m
ea
n
m
ax
51
9-
53
4n
m
) s
ug
ge
st
ed
 s
ub
st
an
tia
l f
ra
ct
io
ns
 o
f A
2.
 Q
ua
nt
ita
tiv
e 
an
al
ys
is
 o
f s
pe
ct
ra
 b
y 
th
re
e 
m
et
ho
ds
 c
on
fir
m
ed
 th
at
 ro
ds
an
d 
co
ne
s 
in
 th
es
e 
po
pu
la
tio
ns
 u
se
 s
ig
ni
fic
an
tly
 d
iff
er
en
t c
hr
om
op
ho
re
 p
ro
po
rti
on
s.
 T
he
 o
ut
co
m
e 
is
 a
 s
hi
ft 
of
 M
-c
on
e 
sp
ec
tra
to
wa
rd
s 
lo
ng
er
 w
av
el
en
gt
hs
 a
nd
 a
 b
et
te
r m
at
ch
 to
 th
e 
ph
ot
ic
 e
nv
iro
nm
en
t (
lig
ht
 s
pe
ct
ra
 p
ea
ki
ng
 >
56
0n
m
 in
 a
ll 
th
e 
ha
bi
ta
ts
) t
ha
n
wo
ul
d 
re
su
lt 
fro
m
 t
he
 c
hr
om
op
ho
re
 p
ro
po
rti
on
s 
of
 t
he
 r
od
s.
 C
hr
om
op
ho
re
 c
on
te
nt
 w
as
 a
ls
o 
ob
se
rv
ed
 t
o 
va
ry
 p
ar
tly
in
de
pe
nd
en
tly
 in
 M
- a
nd
 L
-c
on
es
 w
ith
 p
ot
en
tia
l c
on
se
qu
en
ce
s 
fo
r 
co
lo
ur
 d
is
cr
im
in
at
io
n.
 T
hi
s 
is
 t
he
 f
irs
t 
de
m
on
st
ra
tio
n 
th
at
se
le
ct
iv
e 
pr
oc
es
si
ng
 o
f c
hr
om
op
ho
re
 in
 ro
ds
 a
nd
 c
on
es
, a
nd
 in
 d
iff
er
en
t c
on
e 
ty
pe
s,
 m
ay
 b
e 
ec
ol
og
ic
al
ly
 re
le
va
nt
.
Su
pp
lem
en
ta
ry
 m
at
er
ial
 a
va
ila
ble
 o
nli
ne
 a
t h
ttp
://j
eb
.b
iol
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ist
s.o
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i/c
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nt
/fu
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Ke
y 
wo
rd
s: 
rh
od
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sin
, p
or
ph
yr
op
sin
, p
ho
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, v
isu
al 
ec
olo
gy
.
Re
ce
ive
d 
11
 N
ov
em
be
r 2
01
1;
 A
cc
ep
te
d 
10
 A
pr
il 2
01
2
Th
e 
Jo
ur
na
l o
f E
xp
er
im
en
ta
l B
io
log
y 
21
5,
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76
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27
73
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20
12
. P
ub
lis
he
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by
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he
 C
om
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d
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b.
06
81
22
RE
SE
AR
CH
 A
RT
IC
LE
Sp
ec
tra
l t
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g 
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ec
tiv
e 
ch
ro
m
op
ho
re
 u
pt
ak
e 
in
 ro
ds
 a
nd
 c
on
es
 o
f e
ig
ht
po
pu
la
tio
ns
 o
f n
in
e-
sp
in
ed
 s
tic
kl
eb
ac
k 
(P
un
gi
tiu
s 
pu
ng
iti
us
)
Pi
a 
Sa
ar
ine
n*
,?
, J
oh
an
 P
ah
lbe
rg
*,?
, G
áb
or
 H
er
cz
eg
, M
ar
tta
 V
ilja
ne
n,
 M
ar
ika
 K
ar
jal
ain
en
, T
ak
ah
ito
 S
hik
an
o,
Ju
ha
 M
er
ilä
 a
nd
 K
ris
tia
n 
Do
nn
er
De
pa
rtm
en
t o
f B
ios
cie
nc
es
, U
niv
er
sit
y o
f H
els
ink
i, P
.O
. B
ox
 65
, F
I-0
00
14
 H
els
ink
i, F
inl
an
d
*T
he
se
 a
uth
or
s 
co
nt
rib
ut
ed
 e
qu
all
y 
to
 th
is 
wo
rk
? A
ut
ho
r f
or
 c
or
re
sp
on
de
nc
e 
(p
ia.
k.s
aa
rin
en
@
he
lsi
nk
i.fi
)
? P
re
se
nt
 a
dd
re
ss
: D
ep
ar
tm
en
t o
f P
hy
sio
log
y 
an
d 
Bi
op
hy
sic
s, 
Zi
lkh
a 
Ne
ur
og
en
et
ic 
In
sti
tu
te
, U
niv
er
sit
y 
of
 S
ou
th
er
n 
Ca
lifo
rn
ia,
 L
os
 A
ng
ele
s, 
CA
 9
00
89
, U
SA
27
61
St
ick
leb
ac
k 
vis
ua
l p
igm
en
ts
ch
ro
m
op
ho
re
-b
as
ed
 t
un
in
g 
is 
ge
ne
tic
al
ly
 d
et
er
m
in
ed
 (
re
qu
iri
ng
co
nv
er
sio
n 
of
 A
1 
in
to
 A
2 
by
 a
 re
tin
ol
 d
eh
yd
ro
ge
na
se
), 
bu
t w
he
n
pr
es
en
t, 
it 
al
lo
w
s 
tu
ni
ng
 p
ig
m
en
ts 
on
 a
 p
hy
sio
lo
gi
ca
l t
im
e 
sc
al
e,
e.
g.
 se
as
on
al
ly
 (B
ea
tty
, 1
97
5;
 T
em
pl
e 
et
 a
l.,
 2
00
6)
 o
r f
or
 d
iff
er
en
t
sta
ge
s o
f l
ife
 h
ist
or
y 
(W
al
d,
 19
46
; C
ar
lis
le
 an
d D
en
to
n,
 1
95
9;
 R
eu
te
r,
19
69
; 
Re
ut
er
 e
t 
al
., 
19
71
). 
Th
e 
A
1 
to
 A
2 
sw
itc
h 
re
d-
sh
ift
s 
an
d
br
oa
de
ns
 t
he
 a
bs
or
pt
io
n 
sp
ec
tru
m
 (
D
ar
tn
al
l 
an
d 
Ly
th
go
e,
 1
96
5;
W
hi
tm
or
e a
nd
 B
ow
m
ak
er
, 1
98
9;
 H
ár
os
i, 
19
94
; G
ov
ar
do
vs
ki
i e
t a
l.,
20
00
; 
Pa
rry
 a
nd
 B
ow
m
ak
er
, 
20
00
; 
se
e 
al
so
 B
rid
ge
s, 
19
72
) 
by
lo
w
er
in
g 
th
e 
en
er
gy
 b
ar
rie
r f
or
 a
ct
iv
at
io
n,
 a
nd
 is
 a
lw
ay
s a
ss
oc
ia
te
d
w
ith
 a
 d
ec
re
as
e 
in
 th
er
m
al
 s
ta
bi
lit
y 
of
 th
e 
pi
gm
en
t (
A
la
-L
au
ril
a 
et
al
., 
20
04
a;
 A
la
-L
au
ril
a 
et
 a
l.,
 2
00
4b
; A
la
-L
au
ril
a 
et
 a
l.,
 2
00
7;
 L
uo
et
 a
l.,
 2
00
8;
 L
uo
 e
t a
l.,
 2
01
1)
.
Th
e 
B
al
tic
 a
nd
 F
en
no
sc
an
di
an
 r
eg
io
n 
pr
ov
id
es
 a
 ?
na
tu
ra
l
la
bo
ra
to
ry
? 
fo
r 
th
e 
stu
dy
 o
f 
vi
su
al
 e
vo
lu
tio
n 
in
 a
qu
at
ic
 a
ni
m
al
s,
of
fe
rin
g 
m
ul
tip
le
 p
op
ul
at
io
ns
 o
f s
ev
er
al
 s
pe
ci
es
 th
at
 h
av
e 
be
co
m
e
iso
la
te
d 
in
 w
at
er
 b
od
ie
s w
ith
 d
iff
er
en
t s
pe
ct
ra
l p
ro
pe
rti
es
 fo
llo
w
in
g
th
e 
re
tre
at
 o
f 
Pl
ei
sto
ce
ne
 i
ce
 s
he
et
s 
du
rin
g 
th
e 
pa
st 
~9
00
0y
ea
rs
(D
on
ne
r, 
19
95
; E
ro
ne
n 
et
 a
l.,
 2
00
1)
. H
er
e,
 w
e h
av
e 
stu
di
ed
 to
 w
ha
t
ex
te
nt
 an
d 
by
 w
ha
t m
ec
ha
ni
sm
s t
he
 v
isu
al
 p
ig
m
en
ts 
of
 n
in
e-
sp
in
ed
sti
ck
le
ba
ck
s 
(P
un
gi
tiu
s 
pu
ng
iti
us
) h
av
e 
di
ve
rg
ed
 sp
ec
tra
lly
 in
 fi
ve
fre
sh
w
at
er
 an
d 
th
re
e m
ar
in
e p
op
ul
at
io
ns
. T
he
 q
ue
sti
on
s w
e a
dd
re
ss
ed
w
er
e:
 (1
) a
re
 th
er
e 
di
ffe
re
nc
es
 in
 th
e 
ro
d 
op
sin
 th
at
 m
ig
ht
 u
nd
er
lie
di
ffe
re
nt
ia
l t
un
in
g 
of
 th
e 
ro
d 
vi
su
al
 p
ig
m
en
t; 
(2
) 
do
 s
tic
kl
eb
ac
ks
us
e c
hr
om
op
ho
re
-b
as
ed
 tu
ni
ng
 o
f t
he
 v
isu
al
 p
ig
m
en
ts 
an
d,
 if
 so
, a
re
th
er
e c
on
sis
te
nt
 di
ffe
re
nc
es
 b
et
w
ee
n 
po
pu
la
tio
ns
 in
 th
is 
re
sp
ec
t; 
an
d
(3
) i
f r
od
 a
nd
/o
r c
on
e 
vi
su
al
 p
ig
m
en
ts 
di
ffe
r b
et
w
ee
n 
po
pu
la
tio
ns
,
ca
n 
th
e 
di
ffe
re
nc
es
 b
e 
fu
nc
tio
na
lly
 in
te
rp
re
te
d 
as
 e
nh
an
ci
ng
 s
om
e
as
pe
ct
s 
of
 v
isu
al
 p
er
fo
rm
an
ce
 in
 th
e 
ill
um
in
at
io
n 
co
nd
iti
on
s 
no
w
pr
ev
ai
lin
g 
in
 th
ei
r r
es
pe
ct
iv
e 
ha
bi
ta
ts?
M
AT
ER
IA
LS
 A
ND
 M
ET
HO
DS
An
im
al
s
N
in
e-
sp
in
ed
 s
tic
kl
eb
ac
ks
 [
Pu
ng
iti
us
 p
un
gi
tiu
s
(L
in
na
eu
s 
17
58
)]
fro
m
 ei
gh
t F
en
no
sc
an
di
an
 po
pu
la
tio
ns
 w
er
e u
se
d,
 fo
ur
 o
f w
hi
ch
 w
er
e
Fi
nn
ish
 (R
yt
ila
m
pi
, P
yö
re
äl
am
pi
, I
so
-P
or
on
tim
a a
nd
 H
el
sin
ki
), 
tw
o
Sw
ed
ish
 (
A
bb
or
rtj
är
n 
an
d 
Bö
le
sv
ik
en
) 
an
d 
tw
o 
Ru
ss
ia
n 
(L
ev
in
N
av
ol
ok
 a
nd
 M
as
hi
nn
oy
e;
 se
e 
Fi
g.
1)
. H
en
ce
fo
rth
, w
e 
sh
al
l d
en
ot
e
th
e 
po
pu
la
tio
ns
 b
y 
th
re
e-
le
tte
r a
bb
re
vi
at
io
ns
 a
s s
ho
w
n 
on
 th
e 
m
ap
.
Th
re
e 
of
 t
he
 h
ab
ita
ts 
(H
EL
, 
BO
L 
an
d 
W
H
I) 
w
er
e 
br
ac
ki
sh
 o
r
sa
ltw
at
er
 en
vi
ro
nm
en
ts,
 w
he
re
as
 fi
ve
 w
er
e f
re
sh
w
at
er
 p
on
ds
 (R
Y
T,
PY
O
, A
BB
 a
nd
 M
A
S)
 o
r 
la
ke
s 
(IS
O
). 
M
os
t o
f t
he
se
 p
op
ul
at
io
ns
ha
ve
 b
ee
n 
re
pr
od
uc
tiv
el
y 
iso
la
te
d 
fo
r 
th
e 
pa
st 
80
00
ye
ar
s 
or
 s
o
(E
ro
ne
n 
et
 a
l.,
 2
00
1)
, e
xc
ep
t f
or
 M
A
S,
 w
hi
ch
 h
as
 b
ee
n 
se
pa
ra
te
d
fro
m
 W
H
I 
fo
r 
le
ss
 th
an
 a
 c
en
tu
ry
. O
n 
th
e 
ba
sis
 o
f 
m
ic
ro
sa
te
lli
te
da
ta
, t
he
 M
A
S 
po
pu
la
tio
n 
is 
in
di
sti
ng
ui
sh
ab
le
 fr
om
 W
H
I, 
w
he
re
as
th
os
e o
f a
ll 
ot
he
r p
on
ds
 an
d 
la
ke
s a
re
 v
er
y 
di
ffe
re
nt
 fr
om
 a
ny
 o
th
er
po
pu
la
tio
n 
(S
hi
ka
no
 e
t 
al
., 
20
10
). 
Th
e 
se
a 
an
d 
fre
sh
w
at
er
po
pu
la
tio
ns
, i
nc
lu
di
ng
 M
A
S,
 a
lre
ad
y 
sh
ow
 d
ist
in
ct
 m
or
ph
ol
og
ic
al
,
be
ha
vi
ou
ra
l, 
ne
ur
oa
na
to
m
ic
al
 
an
d 
lif
e 
hi
sto
ry
 
ad
ap
ta
tio
ns
,
pr
es
um
ab
ly
 c
hi
ef
ly
 in
 r
es
po
ns
e 
to
 r
ed
uc
ed
 p
re
da
to
ry
 p
re
ss
ur
e 
in
iso
la
te
d 
po
nd
s l
ac
ki
ng
 p
re
da
to
ry
 fi
sh
 (G
on
da
 e
t a
l.,
 2
01
1;
 H
er
cz
eg
et
 a
l.,
 2
00
9a
; H
er
cz
eg
 e
t a
l.,
 2
00
9b
; H
er
cz
eg
 a
nd
 V
äl
im
äk
i, 
20
11
;
Tr
ok
ov
ic
 e
t a
l.,
 2
01
1)
.
A
fte
r c
ap
tu
re
 in
 J
un
e,
 th
e 
fis
h 
w
er
e 
tra
ns
fe
rre
d 
in
 ta
nk
s 
to
 th
e
an
im
al
 c
ar
e 
fa
ci
lit
ie
s 
at
 th
e 
U
ni
ve
rs
ity
 o
f H
el
sin
ki
, k
ep
t i
n 
ae
ra
te
d
fr
es
hw
at
er
 a
qu
ar
ia
 a
t 
ap
pr
ox
im
at
el
y 
15
°C
 u
nd
er
 a
 1
2h
:1
2h
lig
ht
:d
ar
k 
cy
cl
e 
(in
 a
 w
in
do
w
le
ss
 ro
om
 w
ith
 fl
uo
re
sc
en
t t
ub
es
) a
nd
pr
ov
id
ed
 
w
ith
 
ap
pr
op
ria
te
 
fo
od
. 
A
ll 
fis
h 
st
ud
ie
d 
by
m
ic
ro
sp
ec
tro
ph
ot
om
et
ry
 (
M
SP
) 
w
er
e 
ke
pt
 i
n 
th
es
e 
co
ns
ta
nt
co
nd
iti
on
s 
fo
r m
or
e 
th
an
 6
m
on
th
s 
be
fo
re
 re
co
rd
in
gs
 w
er
e 
ca
rri
ed
ou
t 
in
 t
he
 f
ol
lo
w
in
g 
ye
ar
 (
se
e 
be
lo
w
). 
Th
e 
ex
pe
rim
en
ts 
w
er
e
au
th
or
iz
ed
 b
y 
th
e 
A
ni
m
al
 E
xp
er
im
en
t B
oa
rd
 a
t t
he
 U
ni
ve
rs
ity
 o
f
H
el
sin
ki
 a
nd
 th
e 
N
at
io
na
l A
ni
m
al
 E
xp
er
im
en
t B
oa
rd
 o
f F
in
la
nd
.
DN
A 
an
al
ys
es
Th
e g
en
e c
od
in
g 
fo
r t
he
 p
ro
te
in
 (o
ps
in
) p
ar
t o
f t
he
 ro
d 
vi
su
al
 p
ig
m
en
t
w
as
 s
eq
ue
nc
ed
 to
 s
ee
 w
he
th
er
 th
er
e 
w
as
 a
ny
 v
ar
ia
tio
n 
in
 c
od
in
g
se
qu
en
ce
s. 
To
ta
l g
en
om
ic
 D
N
A
 o
f t
hr
ee
 in
di
vi
du
al
s 
fro
m
 e
ac
h 
of
th
e e
ig
ht
 p
op
ul
at
io
ns
 w
as
 ex
tra
ct
ed
 u
sin
g 
N
aO
H
 b
oi
lin
g 
(D
ua
n 
an
d
Fu
er
st,
 2
00
1)
. T
el
eo
st 
pr
im
er
s w
er
e k
in
dl
y 
pr
ov
id
ed
 b
y 
Pr
of
. D
av
id
H
un
t (
Li
on
s E
ye
 In
sti
tu
te
, U
ni
ve
rs
ity
 o
f W
es
te
rn
 A
us
tra
lia
) a
nd
 D
r
W
ay
ne
 D
av
ie
s 
(N
uf
fie
ld
 L
ab
or
at
or
y 
of
 O
ph
th
al
m
ol
og
y,
 O
xf
or
d
U
ni
ve
rs
ity
), 
de
sig
ne
d 
fo
r 
ne
ste
d 
PC
R 
to
 a
m
pl
ify
 t
he
 f
ra
gm
en
ts
co
nt
ai
ni
ng
 t
he
 t
ra
ns
m
em
br
an
e 
pa
rt 
of
 t
he
 r
od
 o
ps
in
 g
en
e:
 5
-
A
CA
G
A
G
G
G
A
CC
CT
H
Y
TT
Y
TA
 Y
RT
CC
CY
A
TG
-3
RH
1_
F1
, 5
-
CA
TC
CT
B
V
TB
G
G
H
TT
Y
CC
CR
 TC
A
A
CT
TC
CT
-3
RH
1_
F2
, 5
-
CT
TC
CC
RC
A
G
CA
C
A
D
K
G
TG
G
 TG
A
K
CA
TG
CA
-3
RH
1_
R
1
an
d 
5
-G
CT
G
G
A
R
G
A
SR
C
D
G
A
D
G
A
RG
CC
TC
G
G
TC
TT
-3
RH
1_
R
2.
 T
he
 p
rim
er
 o
rd
er
 is
 5
?
F1
?
F2
?
R
1?
R2
?
3
so
 th
e
po
ss
ib
le
 p
rim
er
 c
om
bi
na
tio
ns
 a
nd
 a
m
pl
ic
on
 s
iz
es
 a
re
 a
s 
fo
llo
w
s:
F1
?R
2,
 10
38
bp
; F
1?
R1
, 9
66
bp
; F
2?
R1
, 8
35
bp
; a
nd
 F
2?
R2
, 9
07
bp
.
In
iti
al
 P
CR
 c
on
sis
te
d 
of
 1
Ph
ire
 R
ea
ct
io
n 
Bu
ffe
r 
[2
0m
m
ol
l?1
Tr
is-
H
Cl
, 0
.1
m
m
ol
l?1
ED
TA
, 1
m
m
ol
l?1
D
TT
, 1
00
m
m
ol
l?1
K
Cl
,
sta
bi
liz
er
s, 
20
0
gm
l?1
bo
vi
ne
 s
er
um
 a
lb
um
in
 (
BS
A
) 
an
d 
50
%
gl
yc
er
ol
; T
he
rm
oF
ish
er
 S
ci
en
tif
ic,
 W
al
th
am
, M
A
, U
SA
], 
0.
2m
m
ol
l?1
of
 e
ac
h 
dN
TP
 (T
he
rm
oF
ish
er
 S
ci
en
tif
ic
), 
5p
m
ol
 o
f p
rim
er
s 
F1
 a
nd
R2
, 
0.
2
l 
of
 P
hi
re
 H
ot
 S
ta
rt 
I 
D
N
A
 P
ol
ym
er
as
e 
(T
he
rm
oF
ish
er
Sc
ie
nt
ifi
c)
 a
nd
 a
pp
ro
xi
m
at
el
y 
10
ng
 o
f 
D
N
A
 i
n 
th
e 
fin
al
 r
ea
ct
io
n
vo
lu
m
e 
of
 1
0
l. 
Th
e 
te
m
pe
ra
tu
re
 p
ro
fil
e 
co
ns
ist
ed
 o
f 
pr
el
im
in
ar
y
de
na
tu
ra
tio
n 
at
 9
8°
C 
fo
r 3
0s
 fo
llo
w
ed
 b
y 
30
 c
yc
le
s o
f 9
8°
C 
fo
r 1
0s
,
48
°C
 fo
r 1
0s
, 7
2°
C 
fo
r 3
0s
 a
nd
 fi
na
l e
xt
en
sio
n 
at
 7
2°
C 
fo
r 1
m
in
.
N
es
te
d 
PC
R 
w
as
 c
on
du
ct
ed
 w
ith
 1
:2
0 
di
lu
te
d 
F1
+R
2 
am
pl
ic
on
 a
s a
te
m
pl
at
e w
ith
 th
e s
am
e p
ro
to
co
ls 
(e
xc
ep
tio
n:
 2
5 
cy
cle
s i
ns
te
ad
 o
f 3
0)
fo
r p
rim
er
 p
ai
rs 
F1
?R
1,
 F
2?
R1
 an
d 
F2
?R
2.
 P
CR
 p
ro
du
ct
s w
er
e 
th
en
in
cu
ba
te
d f
or
 3
0m
in
 at
 3
7°
C 
w
ith
 5
U
 o
f A
nt
ar
ct
ic
 P
ho
sp
ha
ta
se
 (N
ew
En
gl
an
d 
Bi
ol
ab
s, 
Ip
sw
ic
h,
 M
A
, U
SA
), 
50
U
 o
f E
xo
nu
cl
ea
se
 I 
(N
ew
Fi
g.
1.
 G
eo
gr
ap
hic
 lo
ca
tio
ns
 o
f t
he
 h
ab
ita
ts 
of
 th
e 
eig
ht
 p
op
ula
tio
ns
 s
tud
ied
:
Ab
bo
rrt
jär
n 
(A
BB
), 
Bö
les
vik
en
 (B
OL
), 
He
lsi
nk
i (
HE
L)
, I
so
-P
or
on
tim
a 
(IS
O)
,
M
as
hin
no
ye
 (M
AS
), 
Py
ör
eä
lam
pi 
(P
YO
), 
Ry
tila
m
pi 
(R
YT
) a
nd
 W
hit
e 
Se
a 
at
Le
vin
 N
av
olo
k 
(W
HI
). 
Se
a 
ha
bit
at
s 
ar
e 
m
ar
ke
d 
by
 b
lue
 s
ta
rs
, p
on
ds
 b
y
ye
llo
w 
sta
rs
 a
nd
 th
e 
lak
e 
by
 a
 re
d 
sta
r.
               dc_892_14
27
62
En
gl
an
d 
Bi
ol
ab
s)
, 
1
A
nt
ar
ct
ic
 P
ho
sp
ha
ta
se
 B
uf
fe
r 
an
d 
1
Ex
on
uc
le
as
e I
 B
uf
fe
r. 
Cy
cl
e 
se
qu
en
cin
g 
re
ac
tio
ns
 w
er
e 
ru
n 
w
ith
 th
e
Bi
gD
ye
 T
er
m
in
at
or
 v1
.1
 C
yc
le
 S
eq
ue
nc
in
g 
K
it 
(A
pp
lie
d B
io
sy
ste
m
s,
Ca
rls
ba
d,
 C
A
, U
SA
) 
ac
co
rd
in
g 
to
 th
e 
m
an
uf
ac
tu
re
r?s
 in
str
uc
tio
ns
.
Fr
ag
m
en
ts 
w
er
e 
cl
ea
ne
d 
w
ith
 t
he
 M
on
ta
ge
 S
EQ
96
 S
eq
ue
nc
in
g
Re
ac
tio
n 
Cl
ea
nu
p 
K
it 
(M
er
ck
 M
ill
ip
or
e,
 B
ill
er
ic
a, 
M
A
, U
SA
) b
ef
or
e
ru
nn
in
g 
th
em
 
in
 
ca
pi
lla
ry
 
el
ec
tro
ph
or
es
is 
(M
eg
aB
A
C
E,
 
G
E
H
ea
lth
ca
re
, P
isc
at
aw
ay
, N
J, 
U
SA
). 
Se
qu
en
ce
s 
w
er
e 
al
ig
ne
d 
us
in
g
M
EG
A
 5
 (T
am
ur
a e
t a
l.,
 2
01
1)
 an
d 
de
po
sit
ed
 in
 G
en
Ba
nk
 (a
cc
es
sio
n
nu
m
be
rs 
JQ
61
96
37
?J
Q
61
96
38
).
M
ic
ro
sp
ec
tro
ph
ot
om
et
ry
A
bs
or
ba
nc
e 
sp
ec
tra
 o
f v
isu
al
 p
ig
m
en
ts 
w
er
e 
re
co
rd
ed
 b
y 
M
SP
 in
sin
gl
e 
ou
te
r 
se
gm
en
ts 
of
 r
od
s 
an
d 
co
ne
s. 
A
ll 
fis
h 
us
ed
 f
or
 M
SP
w
er
e a
du
lt 
in
di
vi
du
al
s o
f a
ve
ra
ge
 le
ng
th
 (4
?6
cm
). 
K
ol
i (
K
ol
i, 
19
90
)
re
po
rts
 th
at
 th
e t
yp
ic
al
 le
ng
th
 o
f s
ex
ua
lly
 m
at
ur
e F
in
ni
sh
 n
in
e-
sp
in
ed
sti
ck
le
ba
ck
s i
s 3
?5
cm
, b
ut
 fi
sh
 fr
om
 p
on
ds
 ar
e g
en
er
al
ly
 so
m
ew
ha
t
bi
gg
er
 th
an
 fi
sh
 fr
om
 th
e 
se
a.
 R
ec
or
di
ng
s w
er
e 
ob
ta
in
ed
 in
 2
00
8 
in
al
l e
ig
ht
 p
op
ul
at
io
ns
: i
n 
Fe
br
ua
ry
?A
pr
il 
fo
r A
BB
, I
SO
, P
Y
O
, R
Y
T,
Th
e 
Jo
ur
na
l o
f E
xp
er
im
en
ta
l B
iol
og
y 
21
5 
(1
6)
BO
L 
an
d 
H
EL
, a
nd
 in
 A
ug
us
t?
O
ct
ob
er
 fo
r 
W
H
I a
nd
 M
A
S 
(d
at
a
fr
om
 4
7 
in
di
vi
du
al
s)
. 
In
 2
01
1,
 a
dd
iti
on
al
 s
am
pl
es
 f
ro
m
 t
he
po
pu
la
tio
ns
 H
EL
, P
Y
O
 an
d 
RY
T 
w
er
e s
tu
di
ed
 in
 Ja
nu
ar
y?
Ju
ne
 (d
at
a
fro
m
 2
2 
in
di
vi
du
al
s)
; 
fu
rth
er
, 
tw
o 
m
or
e 
RY
T 
in
di
vi
du
al
s 
w
er
e
stu
di
ed
 in
 a
ut
um
n 
20
11
. T
he
 n
um
be
rs
 o
f i
nd
iv
id
ua
ls 
(N
) s
tu
di
ed
 in
ea
ch
 p
op
ul
at
io
n 
in
 th
e 
tw
o 
ye
ar
s, 
an
d 
th
e 
m
on
th
s o
f r
ec
or
di
ng
, a
re
gi
ve
n 
in
 T
ab
le
1.
 T
he
 r
ep
lic
at
io
ns
 in
 2
01
1 
se
rv
ed
 t
w
o 
pu
rp
os
es
.
Fi
rs
tly
, i
t w
as
 e
ss
en
tia
l t
o 
ch
ec
k 
ho
w
 c
on
sta
nt
 th
e 
pr
op
er
tie
s 
w
er
e
of
 ea
ch
 p
op
ul
at
io
n,
 es
pe
ci
al
ly
 th
e d
iff
er
en
ce
s i
n 
ch
ro
m
op
ho
re
 ra
tio
s
be
tw
ee
n 
po
pu
la
tio
ns
, o
ve
r t
w
o 
di
ffe
re
nt
 y
ea
rs
 fo
r f
ish
 th
at
 h
ad
 b
ee
n
tre
at
ed
 si
m
ila
rly
 a
nd
 st
ud
ie
d 
at
 ro
ug
hl
y 
th
e 
sa
m
e 
tim
e 
of
 th
e 
ye
ar
.
Se
co
nd
ly
, p
re
pa
ra
tio
n p
ro
ce
du
re
s d
ur
in
g 2
00
8 
w
er
e c
ar
rie
d 
ou
t u
nd
er
di
m
 re
d 
lig
ht
 (
>6
50
nm
). 
A
lth
ou
gh
 th
is 
lig
ht
 w
ill
 h
av
e 
ne
gl
ig
ib
le
ef
fe
ct
 o
n 
ro
ds
 an
d 
on
 sh
or
t- 
an
d 
m
id
dl
e-
w
av
el
en
gt
h-
se
ns
iti
ve
 co
ne
s
(S
- a
nd
 M
-c
on
es
, r
es
pe
ct
iv
el
y)
, i
t w
ill
 b
le
ac
h 
th
e 
vi
su
al
 p
ig
m
en
t o
f
lo
ng
-w
av
el
en
gt
h-
se
ns
iti
ve
 c
on
es
 (
L-
co
ne
s)
 t
o 
va
ry
in
g 
ex
te
nt
. 
In
20
11
, a
ll 
pr
oc
ed
ur
es
 w
er
e c
ar
rie
d 
ou
t u
nd
er
 in
fra
re
d 
lig
ht
 (L
ED
 w
ith
pe
ak
 e
m
iss
io
n 
at
 8
50
nm
 a
nd
 5
0n
m
 h
al
f-b
an
dw
id
th
) 
w
ith
 th
e 
ai
d
of
 a
n 
in
fra
re
d 
vi
ew
er
.
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 1.
 W
av
ele
ng
th
s 
of
 p
ea
k 
ab
so
rb
an
ce
 a
nd
 c
hr
om
op
ho
re
 c
on
te
nt
 in
 ro
ds
 a
nd
 M
-c
on
es
 in
 e
igh
t p
op
ula
tio
ns
 o
f n
ine
-s
pin
ed
 s
tic
kle
ba
ck
Da
ta
 se
t
Po
pu
lat
ion
 a
nd
 re
co
rd
ing
se
as
on
 (N
)
Ph
ot
or
ec
ep
to
r t
yp
e 
(n
)
Te
m
pla
te
 
m
ax
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s.e
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A1
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)
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A 
co
m
po
ne
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pe
ak
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t
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pla
ine
d
Ro
d 
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.6
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00
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Co
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0.
7
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6.
8
58
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Ro
d 
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37
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4
84
.6
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5
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1.4
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7
2
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on
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SO
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00
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7
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8
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0.6
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Ro
d 
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)
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4
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5
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.0
3
Py
ör
eä
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/ P
YO
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) 4
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00
8
Co
ne
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9)
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6±
0.
6
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52
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2
51
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.0
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6
Ro
d 
(2
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)
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±0
.6
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2
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4.2
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.9
1.
0
4
Py
ör
eä
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pi 
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YO
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)
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01
1
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)
53
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8
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2.
5
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.0
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1
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9
2.
6
Ro
d 
(1
80
)
50
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1.
5
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0.
8
56
0.8
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2.
3
5
Ry
tila
m
pi 
/ R
YT
 (6
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?3
/2
00
8
Co
ne
 (1
08
)
52
0.
3±
1.
0
73
.1
51
7.
4
66
.9
Ro
d 
(1
53
)
52
7.
6±
1.
3
19
.6
52
3,
0
41
.3
6
Bö
les
vik
en
 / 
BO
L 
(7
/6
) 2
/2
00
8
Co
ne
 (9
2)
54
1.
7±
1.
6
4.
1
53
5.
5
45
.6
Ro
d 
(9
8)
52
7.
3±
1.
4
5.
4
?
?
7
He
lsi
nk
i / 
HE
L 
(5
) 3
/2
00
8
Co
ne
 (7
8)
53
8.
0±
2.
7
35
.5
?
?
Ro
d 
(2
51
)
52
9.
0±
0.
6
11
.2
52
5.
2
79
.0
8
He
lsi
nk
i / 
HE
L 
(8
/6
) 1
?5
/2
01
1
Co
ne
 (2
42
)
54
4.
8±
2.
3
23
.1
53
0.
5
61
8.5
66
.9
1.
1
Ro
d 
(1
12
)
52
8.
6±
1.
4
50
.8
53
6.
2
56
9.9
54
.2
5.
6
9
W
hit
e 
Se
a 
/ W
HI
 (5
/3
)
4?
10
/2
00
8
Co
ne
 (3
1)
53
6.
0±
1.
1
12
.4
52
3.
8
53
6.3
35
.1
16
.3
Ro
d 
(1
45
)
52
9.
5±
0.
6
7.
3
52
5.
4
45
.6
10
M
as
hin
no
ye
 / 
M
AS
 (6
) 8
?9
/2
00
8
Co
ne
 (9
5)
54
3.
5±
1.
0
3.
1
53
5.
1
34
.3
Ro
d 
(1
48
)
51
6.
5±
3.
2
62
.7
51
3.
5
56
9.2
66
.8
2.
1
11
Ry
tila
m
pi 
/ R
YT
 (6
) 3
?5
/2
01
1
Co
ne
 (2
12
)
54
0.
6±
1.
6
36
.2
53
4.
2
60
3.5
61
.6
2.
1
Th
e 
po
pu
lat
ion
s a
re
 d
ivi
de
d 
int
o 
tw
o 
gr
ou
ps
 a
cc
or
din
g 
to 
ch
ro
m
op
ho
re
 d
om
ina
nc
e 
in 
ro
ds
: g
ro
up
 1
 (d
at
a 
se
ts 
1?
5)
, w
ith
 A
1-
do
m
ina
te
d 
ro
ds
; a
nd
 g
ro
up
 2
(d
at
a 
se
ts 
6?
0)
, w
ith
 A
2-
do
m
ina
te
d 
ro
ds
.
Se
e 
Re
su
lts
 fo
r c
om
me
nt
s 
on
 d
at
a 
se
t 9
 (W
HI
), 
an
d 
da
ta 
se
t 1
1 
(R
YT
).
N,
 n
um
be
r o
f in
div
idu
als
 in
clu
de
d;
 n
, t
ot
al 
nu
m
be
r o
f c
ell
s f
ro
m
 w
hic
h 
sp
ec
tra
 a
re
 in
clu
de
d;
 
m
ax
, G
ov
ar
do
vs
kii
 e
t a
l. (
Go
va
rd
ov
sk
ii e
t a
l., 
20
00
) p
ar
am
et
er
ob
tai
ne
d b
y f
itti
ng
 s
um
s o
f A
1 
an
d 
A2
 te
m
pla
te
s 
to
 th
e 
fu
ll s
pe
ctr
um
 o
f e
ac
h 
ind
ivi
du
al;
 A
1 
(%
), 
pe
rc
en
ta
ge
 o
f A
1 
ca
lcu
lat
ed
 a
s t
he
 m
ea
n 
of
 e
sti
m
at
es
ob
tai
ne
d b
y t
he
 tw
o 
ind
ep
en
de
nt
 m
et
ho
ds
 1
 a
nd
 2
 (s
ee
 M
ate
ria
ls 
an
d 
m
eth
od
s)
.
Re
su
lts
 o
f p
rin
cip
al 
co
m
po
ne
nt
 a
na
lys
is 
(P
CA
) a
re
 sh
ow
n 
as
 th
e 
pe
ak
 w
av
ele
ng
th
s 
of
 m
ajo
r P
CA
 co
mp
on
en
ts,
 a
nd
 p
er
ce
nt
 o
f t
he
 to
ta
l v
ar
ian
ce
 e
xp
lai
ne
d
by
 e
ac
h 
of
 th
em
 (m
et
ho
d 
3)
.
27
63
St
ick
leb
ac
k 
vis
ua
l p
igm
en
ts
Be
fo
re
 e
xp
er
im
en
ts,
 t
he
 f
ish
 t
o 
be
 u
se
d 
w
as
 k
ep
t 
in
 c
om
pl
et
e
da
rk
ne
ss
 fo
r a
t l
ea
st 
2h
 (u
su
al
ly
 lo
ng
er
, f
or
 u
p 
to
 2
4h
). 
Th
e 
fis
h 
w
as
th
en
 d
ec
ap
ita
te
d 
an
d 
th
e 
br
ai
n 
an
d 
sp
in
al
 c
or
d 
w
er
e 
de
str
oy
ed
 w
ith
a p
re
pa
ra
tio
n n
ee
dl
e. 
Th
e p
elv
ic 
fin
s w
er
e c
ut
 of
f a
nd
 st
or
ed
 in
 ab
so
lu
te
et
ha
no
l f
or
 la
te
r g
en
om
ic
 a
na
ly
se
s. 
Th
e 
ey
es
 w
er
e 
en
uc
le
at
ed
 a
nd
on
e e
ye
 w
as
 st
or
ed
 in
 fo
rm
al
in
 fo
r m
or
ph
ol
og
ic
al
 an
al
ys
es
. T
he
 o
th
er
ey
e 
w
as
 h
em
ise
ct
ed
 in
 te
le
os
t R
in
ge
r?s
 so
lu
tio
n 
(1
10
m
m
ol
l?1
N
aC
l,
2.
5m
m
ol
l?1
K
Cl
, 1
m
m
ol
l?1
Ca
Cl
2, 
1m
m
ol
l?1
M
gS
O
4, 
10
m
m
ol
l?1
N
aH
CO
3, 
10
m
m
ol
l?1
gl
uc
os
e a
nd
 10
m
m
ol
l?1
H
EP
ES
, p
H
7.
5)
. T
he
ce
nt
ra
l 
pa
rt 
of
 t
he
 i
so
la
te
d 
re
tin
a 
(d
et
ac
he
d 
fro
m
 t
he
 p
ig
m
en
t
ep
ith
el
iu
m
) 
w
as
 t
ra
ns
fe
rre
d 
to
 a
 d
ro
p 
of
 R
in
ge
r?s
 s
ol
ut
io
n 
on
 a
m
icr
os
co
pe
 sl
id
e a
nd
 te
as
ed
 ap
ar
t t
o 
iso
la
te
 ph
ot
or
ec
ep
to
rs 
an
d e
xp
os
e
th
ei
r o
ut
er
 se
gm
en
ts.
 D
ex
tra
n 
(re
la
tiv
e m
ol
ec
ul
ar
 m
as
s
66
,9
00
) w
as
ad
de
d 
to
 
th
e 
Ri
ng
er
?s
 
so
lu
tio
n 
to
 
im
m
ob
ili
ze
 
ce
lls
 
du
rin
g
m
ea
su
re
m
en
ts.
 T
he
 s
am
pl
e 
w
as
 c
ov
er
ed
 w
ith
 a
 c
ov
er
sli
p,
 s
ea
le
d 
at
th
e e
dg
es
 w
ith
 V
as
el
in
e t
o 
pr
ev
en
t d
ry
in
g,
 an
d 
pu
t o
n 
th
e M
SP
 st
ag
e.
A
bs
or
ba
nc
e s
pe
ct
ra
 w
er
e r
ec
or
de
d 
w
ith
 a 
sin
gl
e-
be
am
, c
om
pu
te
r-
co
nt
ro
lle
d,
 fa
st 
w
av
el
en
gt
h-
sc
an
ni
ng
 m
ic
ro
sp
ec
tro
ph
ot
om
et
er
 b
ui
lt
at
 t
he
 U
ni
ve
rs
ity
 o
f 
H
el
sin
ki
 a
cc
or
di
ng
 t
o 
th
e 
ba
sic
 d
es
ig
n 
of
G
ov
ar
do
vs
ki
i 
an
d 
Zu
ev
a 
(G
ov
ar
do
vs
ki
i 
an
d 
Zu
ev
a,
 
19
88
;
G
ov
ar
do
vs
ki
i a
nd
 Z
ue
va
, 2
00
0)
. T
he
 re
co
rd
in
gs
 w
er
e m
ad
e a
t r
oo
m
te
m
pe
ra
tu
re
 fr
om
 s
in
gl
e 
ou
te
r s
eg
m
en
ts 
of
 ro
ds
 a
nd
 c
on
es
, w
hi
ch
co
ul
d 
be
 d
ist
in
gu
ish
ed
 m
or
ph
ol
og
ic
al
ly
. E
ac
h 
ce
ll 
w
as
 m
ea
su
re
d
on
ly
 o
nc
e.
 T
he
 si
ze
 o
f t
he
 m
ea
su
rin
g 
be
am
 w
as
 a
dj
us
te
d 
to
 fi
t t
he
ou
te
r 
se
gm
en
t, 
ty
pi
ca
lly
 t
he
 w
ho
le
 l
en
gt
h 
an
d 
?
of
 t
he
 w
id
th
,
al
th
ou
gh
 th
e 
fu
ll 
w
id
th
 w
as
 u
se
d 
in
 s
m
al
l c
on
e 
ou
te
r s
eg
m
en
ts 
to
m
ax
im
iz
e 
SN
R.
 T
he
 b
ea
m
 w
as
 li
ne
ar
ly
 p
ol
ar
iz
ed
 in
 th
e 
pl
an
e 
of
th
e d
isc
s. 
Th
e 
w
av
el
en
gt
h 
ca
lib
ra
tio
n 
w
as
 ch
ec
ke
d 
at
 th
e 
be
gi
nn
in
g
an
d 
en
d 
of
 e
ac
h 
ex
pe
rim
en
t a
ga
in
st 
th
e 
sp
ec
tru
m
 o
f a
 ?b
lu
e 
gl
as
s?
st
an
da
rd
 (
Sc
ho
tt 
BG
20
, 
M
ai
nz
, 
G
er
m
an
y)
, 
w
hi
ch
 h
ad
 b
ee
n
ac
cu
ra
te
ly
 m
ea
su
re
d 
in
 a 
H
ita
ch
i s
pe
ct
ro
ph
ot
om
et
er
. T
he
 d
at
a w
er
e
sto
re
d 
on
 a
 c
om
pu
te
r 
ha
rd
 d
isk
 a
nd
 t
he
 b
as
ic
 p
ro
ce
ss
in
g 
w
as
 a
s
de
sc
rib
ed
 b
y 
G
ov
ar
do
vs
ki
i e
t a
l. 
(G
ov
ar
do
vs
ki
i e
t a
l.,
 2
00
0)
. R
aw
sp
ec
tra
 f
ro
m
 s
in
gl
e 
ce
lls
 w
er
e 
av
er
ag
ed
 a
nd
 n
or
m
al
iz
ed
 f
or
 e
ac
h
in
di
vi
du
al
 s
ep
ar
at
el
y,
 a
nd
 i
n 
ca
se
 t
he
re
 w
as
 o
bv
io
us
 z
er
o 
of
fs
et
an
d/
or
 d
rif
t, 
th
e 
sp
ec
tra
 w
er
e 
co
rre
ct
ed
 b
y 
fit
tin
g 
a 
ne
w
 b
as
el
in
e
th
ro
ug
h 
po
in
ts 
at
 l
on
g 
w
av
el
en
gt
hs
, 
w
he
re
 a
bs
or
ba
nc
e 
w
as
ne
gl
ig
ib
le
, >
65
0 
or
 >
70
0n
m
 d
ep
en
di
ng
 o
n 
ce
ll 
ty
pe
. (
Th
is 
w
as
 n
ot
po
ss
ib
le
 in
 A
2-
do
m
in
at
ed
 L
-c
on
es
.) 
Fu
rth
er
 te
ch
ni
ca
l d
et
ai
ls 
ca
n
be
 fo
un
d 
in
 G
ov
ar
do
vs
ki
i e
t a
l. 
an
d 
A
la
-L
au
ril
a e
t a
l. 
(G
ov
ar
do
vs
ki
i
et
 a
l.,
 2
00
0;
 A
la
-L
au
ril
a 
et
 a
l.,
 2
00
2)
.
O
ur
 m
ain
 a
na
ly
sis
 is
 fo
cu
ss
ed
 o
n 
ro
ds
 a
nd
 M
-c
on
es
 (s
ee
 b
el
ow
).
Re
co
rd
in
gs
 fr
om
 b
ot
h 
cl
as
se
s o
f p
ho
to
re
ce
pt
or
s w
er
e 
ob
ta
in
ed
 fr
om
69
 in
di
vi
du
al
s. 
Ro
ds
 w
er
e v
er
y 
ab
un
da
nt
 an
d 
on
 av
er
ag
e 2
0?
30
 g
oo
d
ro
d 
sp
ec
tra
 w
er
e c
ol
le
ct
ed
 fr
om
 ea
ch
 in
di
vi
du
al
. T
he
 to
ta
l n
um
be
r o
f
sp
ec
tra
 fr
om
 s
in
gl
e 
ro
ds
 in
cl
ud
ed
 in
 th
e 
an
al
ys
es
 is
 1
76
1.
 T
he
 M
-
co
ne
 sp
ec
tra
 o
bt
ai
ne
d 
fro
m
 th
e 
sa
m
e i
nd
iv
id
ua
ls 
w
er
e a
lso
 a
ve
ra
ge
d
fro
m
 re
co
rd
in
gs
 o
f 2
0?
30
 c
el
ls 
ea
ch
, w
ith
 a
 to
ta
l o
f 1
48
9 
sin
gl
e-
ce
ll
sp
ec
tra
 in
cl
ud
ed
 in
 th
e 
an
al
ys
es
. S
-c
on
es
 w
er
e 
m
uc
h 
le
ss
 a
bu
nd
an
t
an
d 
ha
d 
sm
al
le
r 
ou
te
r 
se
gm
en
ts.
 T
he
re
fo
re
, 
S-
co
ne
 s
pe
ct
ra
 w
er
e
ob
ta
in
ed
 fr
om
 o
nl
y 
55
 o
f t
he
 6
9 
in
di
vi
du
al
s, 
ty
pi
ca
lly
 a
ve
ra
ge
d 
fro
m
fiv
e 
to
 1
0 
ce
lls
 in
 e
ac
h 
(3
59
 S
-c
on
es
 in
 to
ta
l).
 S
am
pl
in
g 
of
 L
-c
on
e
sp
ec
tra
 in
 2
00
8 
w
as
 u
nr
ep
re
se
nt
ati
ve
, a
s e
sp
ec
ia
lly
 th
e A
2 
ve
rs
io
n 
of
th
e 
vi
su
al
 p
ig
m
en
t w
as
 b
le
ac
he
d 
by
 th
e 
re
d 
pr
ep
ar
at
io
n 
lig
ht
 (
se
e
ab
ov
e)
. I
n 
20
11
, w
he
n 
on
ly
 in
fra
re
d 
lig
ht
 w
as
 u
se
d,
 s
pe
ct
ra
 w
er
e
ob
ta
in
ed
 fr
om
 2
10
 L
-c
on
es
 w
ith
 p
op
ul
at
io
n 
m
ea
n 
m
ax
ra
ng
in
g 
fro
m
55
1 
to
 6
02
nm
, a
nd
 o
nl
y 
th
es
e 
w
er
e 
us
ed
 fo
r q
ua
nt
ita
tiv
e 
an
al
ys
is.
An
al
ys
is
 o
f s
pe
ct
ra
Ev
en
 if
 o
nl
y 
a s
in
gl
e o
ps
in
 is
 pr
es
en
t, 
an
al
ys
is 
of
 sp
ec
tra
 o
f a
n 
A
1:
A
2
m
ix
tu
re
 e
nt
ai
ls 
de
te
rm
in
at
io
n 
of
 tw
o 
un
kn
ow
n 
va
ria
bl
es
, 
m
ax
of
ei
th
er
 c
om
po
ne
nt
 a
nd
 th
e 
A
1:
A
2 
pr
op
or
tio
n.
 In
 th
e 
fo
llo
w
in
g,
 w
e
ge
ne
ra
lly
 ex
pr
es
s t
he
 fo
rm
er
 v
ar
ia
bl
e i
n 
te
rm
s o
f 
m
ax
(A
1)
, w
he
re
by
m
ax
(A
2)
 is
 fi
xe
d 
by
 H
ár
os
i?s
 (H
ár
os
i, 
19
94
) f
or
m
ul
a f
or
 th
e g
en
er
al
re
la
tio
n 
fir
st 
de
sc
rib
ed
 b
y 
D
ar
tn
al
l 
an
d 
Ly
th
go
e 
(D
ar
tn
al
l 
an
d
Ly
th
go
e, 
19
65
), 
he
re
af
te
r t
er
m
ed
 th
e D
LH
 re
la
tio
ns
hi
p,
 an
d 
th
e l
at
te
r
as
 A
1 
pe
rc
en
ta
ge
, A
1(
%
). 
Fo
r a
 th
eo
re
tic
al
, n
oi
se
-fr
ee
 sp
ec
tru
m
, i
t
w
ou
ld
 b
e 
po
ss
ib
le
 t
o 
fin
d 
a 
un
iq
ue
 s
ol
ut
io
n 
by
 f
itt
in
g 
su
m
s 
of
sta
nd
ar
d 
A
1 
an
d 
A
2 
pi
gm
en
t t
em
pl
at
es
, r
el
yi
ng
 o
n 
th
e 
fa
ct
 th
at
 th
e
co
m
po
ne
nt
 sp
ec
tra
 d
iff
er
 in
 sh
ap
e 
(s
ee
 G
ov
ar
do
vs
ki
i e
t a
l.,
 2
00
0)
.
Fo
r n
oi
sy
 sp
ec
tra
, h
ow
ev
er
, f
its
 o
f a
pp
ro
xi
m
at
el
y 
eq
ua
l q
ua
lit
y 
m
ay
be
 a
ch
ie
ve
d 
w
ith
 d
iff
er
en
t v
al
ue
 p
ai
rs
 [
m
ax
(A
1)
, A
1(
%
)].
 W
ith
in
ce
rta
in
 li
m
its
, i
nc
re
as
in
g 
on
e 
an
d 
de
cr
ea
sin
g 
th
e 
ot
he
r h
av
e 
ra
th
er
sim
ila
r e
ffe
ct
s 
on
 th
e 
sh
ap
e 
of
 th
e 
m
ix
ed
 sp
ec
tru
m
. W
he
n 
ap
pl
ie
d
to
 r
ec
or
de
d 
sp
ec
tra
, w
he
re
 d
iff
er
en
t p
or
tio
ns
 m
ay
 b
e 
af
fe
ct
ed
 b
y
qu
ite
 d
iff
er
en
t t
yp
es
 o
f n
oi
se
, t
he
 a
m
bi
gu
ity
 c
an
no
t b
e 
re
so
lv
ed
 b
y
an
y 
sta
tis
tic
al
 p
ro
ce
du
re
s. 
D
isa
m
bi
gu
at
io
n 
by
 p
rio
r a
ss
um
pt
io
ns
, i
n
co
nt
ra
st,
 w
ill
 in
tro
du
ce
 sy
ste
m
at
ic
 er
ro
r. 
O
ur
 st
ra
te
gy
 w
as
 th
er
ef
or
e
to
 u
se
 tw
o 
es
se
nt
ia
lly
 in
de
pe
nd
en
t m
et
ho
ds
 th
at
 r
el
y 
on
 d
iff
er
en
t
su
bs
et
s o
f t
he
 sp
ec
tra
l d
at
a,
 an
d 
ar
e n
ot
 se
ns
iti
ve
 to
 th
e s
am
e s
ou
rc
es
of
 s
ys
te
m
at
ic
 e
rro
r. 
O
ur
 fi
na
l c
on
cl
us
io
ns
 re
ly
 o
n 
th
e 
co
ns
ist
en
cy
of
 r
es
ul
ts
 o
bt
ai
ne
d 
by
 t
he
se
 t
w
o 
m
et
ho
ds
. 
A
s 
a 
th
ird
 m
et
ho
d
pr
ov
id
in
g 
ad
di
tio
na
l 
in
si
gh
t, 
w
e 
ap
pl
ie
d 
pr
in
ci
pa
l 
co
m
po
ne
nt
an
al
ys
is 
(P
CA
).
M
et
ho
d 
1:
 te
m
pla
te
 fit
tin
g 
an
d 
de
te
rm
ina
tio
n 
of
 ch
ro
m
op
ho
re
co
nt
en
t b
as
ed
 o
n 
th
e 
sh
ap
e 
of
 sp
ec
tra
Su
m
s o
f A
1 
an
d 
A
2 
te
m
pl
at
es
 o
f G
ov
ar
do
vs
ki
i e
t a
l. 
(G
ov
ar
do
vs
ki
i
et
 a
l.,
 2
00
0)
 in
 v
ar
yi
ng
 p
ro
po
rti
on
s 
w
er
e 
fit
te
d 
to
 th
e 
-b
an
d 
of
no
rm
al
iz
ed
, 
av
er
ag
ed
 a
nd
 z
er
o-
lin
e 
co
rre
ct
ed
 s
pe
ct
ra
 o
f 
ea
ch
in
di
vi
du
al
 (s
ee
 a
bo
ve
). 
Fi
tti
ng
 im
pl
ie
s 
se
tti
ng
 th
e 
tw
o 
pa
ra
m
et
er
s
m
ax
(A
1)
 a
nd
 A
1(
%
) 
by
 it
er
at
iv
e 
to
gg
lin
g 
un
til
 fi
nd
in
g 
a 
be
st 
fit
,
as
 ju
dg
ed
 b
y 
ey
e 
on
 th
e 
co
m
pu
te
r s
cr
ee
n.
 I
t i
s 
im
po
rta
nt
 to
 n
ot
e
th
at
 m
et
ho
d 
1 
re
lie
s 
al
m
os
t e
nt
ire
ly
 o
n 
th
e 
slo
pi
ng
 p
ar
ts 
of
 s
pe
ct
ra
an
d 
is 
in
se
ns
iti
ve
 t
o 
da
ta
 p
oi
nt
s 
ar
ou
nd
 t
he
 p
ea
k 
(s
ee
 F
ig
.2
).
M
or
eo
ve
r, 
it 
m
ak
es
 n
o 
pr
io
r a
ss
um
pt
io
ns
 o
n 
m
ax
(A
1)
 o
r 
m
ax
(A
2)
.
Th
es
e 
tw
o 
pr
op
er
tie
s 
m
ak
e 
it 
in
de
pe
nd
en
t o
f m
et
ho
d 
2,
 d
es
cr
ib
ed
ne
xt
. M
et
ho
d 
2:
 d
et
er
m
ina
tio
n 
of
 ch
ro
m
op
ho
re
 co
nt
en
t f
ro
m
 th
e
wa
ve
len
gt
h 
of
 p
ea
k a
bs
or
ba
nc
e
Th
e 
w
av
el
en
gt
h 
of
 p
ea
k 
ab
so
rb
an
ce
 o
f 
a 
m
ix
tu
re
 o
f 
A
1 
an
d 
A
2
pi
gm
en
ts 
ba
se
d o
n 
th
e s
am
e o
ps
in
 is
 fu
lly
 de
fin
ed
 b
y 
th
e p
ro
po
rti
on
s
of
 th
e t
w
o 
co
m
po
ne
nt
s a
nd
 th
ei
r 
m
ax
. I
f e
ith
er
 
m
ax
(A
1)
 o
r 
m
ax
(A
2)
is 
kn
ow
n 
(m
ut
ua
lly
 c
ou
pl
ed
 b
y 
th
e 
D
LH
 re
la
tio
ns
hi
p)
, A
1(
%
) c
an
be
 c
al
cu
la
te
d 
fro
m
 t
he
 
m
ax
of
 t
he
 m
ix
tu
re
. T
o 
m
ak
e 
m
et
ho
d 
2
fo
rm
al
ly
 in
de
pe
nd
en
t o
f m
et
ho
d 
1,
 w
e 
di
d 
no
t u
se
 th
e 
m
ax
va
lu
e
ob
ta
in
ed
 b
y 
te
m
pl
at
e f
itt
in
g,
 b
ut
 u
se
d 
an
 es
tim
at
e b
as
ed
 ex
cl
us
iv
el
y
on
 d
at
a a
ro
un
d 
th
e p
ea
k.
 T
he
se
 es
tim
at
es
 (h
er
e d
en
ot
ed
 
m
ax
p) 
w
er
e
ob
ta
in
ed
 b
y 
le
as
t-s
qu
ar
e 
fit
tin
g 
of
 s
ec
on
d-
or
de
r 
po
ly
no
m
ia
ls
(p
ar
ab
ol
as
) t
o 
da
ta
 p
oi
nt
s ±
30
nm
 a
nd
 ±
50
nm
 a
ro
un
d 
th
e 
te
m
pl
at
e-
ba
se
d 
m
ax
, w
hi
ch
 w
as
 u
se
d 
on
ly
 a
s 
a 
pr
ov
isi
on
al
 a
nc
ho
rin
g 
po
in
t
(c
f. 
A
la
-L
au
ril
a 
et
 a
l.,
 2
00
2)
. T
he
 tw
o 
ve
rte
x 
va
lu
es
 (
v3
0
an
d 
v5
0)
th
us
 o
bt
ai
ne
d 
w
er
e a
ve
ra
ge
d 
to
 g
iv
e 
m
ax
p
(
v3
0+
v5
0)/
2.
 E
sti
m
at
in
g
A
1(
%
) 
re
qu
ire
s 
th
at
 
m
ax
(A
1)
 o
r 
m
ax
(A
2)
 b
e 
fix
ed
 b
y 
so
m
e
in
de
pe
nd
en
t a
ss
um
pt
io
n.
 A
s t
he
re
 is
 n
o 
w
ay
 o
f k
no
w
in
g 
ho
w
 c
lo
se
an
y 
sin
gl
e m
ea
su
re
m
en
t m
ay
 b
e t
o 
a ?
pu
re
? c
om
po
ne
nt
, f
ix
in
g 
th
es
e
en
d 
po
in
ts 
is 
th
e m
ai
n 
so
ur
ce
 o
f p
ot
en
tia
l s
ys
te
m
at
ic
 er
ro
r o
f m
et
ho
d
2.
 F
or
 ro
ds
, t
he
 lo
w
er
 a
nd
 u
pp
er
 b
ou
nd
s 
of
 p
op
ul
at
io
n 
m
ea
n 
m
ax
w
er
e 
50
4.
8 
an
d 
52
9.
5n
m
, r
es
pe
ct
iv
el
y.
 I
f 
th
es
e 
re
pr
es
en
te
d 
pu
re
A
1 
an
d 
pu
re
 A
2,
 re
sp
ec
tiv
el
y,
 th
e c
om
pl
em
en
ta
ry
 v
al
ue
s a
cc
or
di
ng
to
 
th
e 
D
LH
 
re
la
tio
ns
hi
p 
w
ou
ld
 b
e 
m
ax
(A
2)
53
1.
5n
m
 
an
d
m
ax
(A
1)
50
3.
3n
m
. T
hu
s 
th
e 
ob
se
rv
ed
 ra
ng
e 
is 
su
ffi
ci
en
tly
 c
lo
se
to
 th
e 
D
LH
 p
re
di
ct
io
n 
to
 w
ar
ra
nt
 th
e 
co
nc
lu
si
on
 th
at
 th
e 
ob
se
rv
ed
           dc_892_14
27
64
po
pu
la
tio
n 
bo
un
da
rie
s 
in
 r
od
s 
co
rre
sp
on
d 
to
 n
ea
rly
 p
ur
e 
A
1 
an
d
A
2.
 F
or
 M
-c
on
es
, h
ow
ev
er
, t
he
 p
op
ul
at
io
n 
ex
tre
m
es
 w
er
e 
51
9.
0
an
d 
54
3.
5n
m
, d
ef
in
in
g 
a 
ra
ng
e 
m
uc
h 
na
rro
w
er
 th
an
 p
re
di
ct
ed
 fr
om
th
ei
r 
re
sp
ec
tiv
e 
D
LH
 
co
m
pl
em
en
ts
 
m
ax
(A
2)
55
5n
m
 
an
d
m
ax
(A
1)
51
2.
5n
m
. T
hu
s, 
on
ly
 o
ne
 o
f t
he
 o
bs
er
ve
d 
bo
un
da
rie
s (
at
be
st)
 c
an
 c
or
re
sp
on
d 
to
 p
ur
e 
A
1 
or
 p
ur
e 
A
2.
 B
ec
au
se
 th
e 
hi
gh
es
t
va
lu
e, 
54
3.
5n
m
, w
as
 fo
un
d 
in
 tw
o h
ig
hl
y 
A
2-
do
m
in
at
ed
 po
pu
la
tio
ns
(M
A
S 
an
d 
H
EL
), 
an
d 
ot
he
r A
2-
do
m
in
at
ed
 p
op
ul
at
io
ns
 w
er
e 
cl
os
e
to
 th
at
 (s
ee
 R
es
ul
ts)
, w
e f
ix
ed
 M
-c
on
e 
m
ax
(A
2)
 at
 5
43
.5
nm
, g
iv
in
g
m
ax
(A
1)
51
2.
5n
m
.
Fi
g.
2
ill
us
tra
te
s t
he
 di
ffe
re
nc
e b
et
w
ee
n m
et
ho
ds
 1
 an
d 2
. C
on
sid
er
th
e 
M
-c
on
e 
da
ta
 (
gr
ee
n)
. T
he
 te
m
pl
at
e 
fit
 to
 th
e 
fu
ll 
sp
ec
tru
m
 in
pa
ne
l A
 w
as
 a
ch
ie
ve
d 
w
ith
 a
 s
um
 o
f 
30
%
 A
1 
an
d 
70
%
 A
2.
 T
he
m
ax
va
lu
es
 o
f t
he
 co
m
po
ne
nt
s a
re
 u
nr
ea
lis
tic
 (a
nd
 n
ot
 u
se
d 
fo
r a
ny
fu
rth
er
 
an
al
ys
is)
; 
th
ey
 
em
er
ge
 
on
ly
 
as
 
co
lla
te
ra
ls
 
to
 
th
e
ch
ar
ac
te
riz
at
io
n 
of
 th
e 
sh
ap
e 
of
 th
e 
sp
ec
tru
m
 b
y 
a 
su
m
 o
f 
D
LH
-
co
up
le
d 
te
m
pl
at
e 
pa
irs
 w
ith
ou
t 
pr
io
r 
co
ns
tra
in
ts 
on
 
m
ax
(A
1)
 o
r
m
ax
(A
2)
. M
os
t i
m
po
rta
nt
ly
, t
he
 d
at
a 
po
in
ts 
ar
ou
nd
 th
e 
ac
tu
al
 p
ea
k
of
 th
e 
sp
ec
tru
m
 p
la
y 
no
 ro
le
 in
 te
m
pl
at
e-
fit
tin
g 
ot
he
r t
ha
n 
de
fin
in
g
th
e 
am
pl
itu
de
 o
f t
he
 s
pe
ct
ru
m
. I
n 
Fi
g.
2A
, t
hi
s 
is 
ill
us
tra
te
d 
by
 th
e
tw
o 
ot
he
r 
cu
rv
es
 (
vi
ol
et
, 
pu
re
 A
1 
te
m
pl
at
e;
 o
ra
ng
e,
 p
ur
e 
A
2
te
m
pl
at
e)
, w
hi
ch
 h
av
e 
be
en
 s
et
 to
 h
av
e 
th
e 
sa
m
e 
m
ax
(5
43
.4
nm
)
an
d 
pe
ak
 v
al
ue
 (
he
re
 n
or
m
al
iz
ed
 t
o 
un
ity
) 
as
 t
he
 b
es
t-f
itt
in
g
Th
e 
Jo
ur
na
l o
f E
xp
er
im
en
ta
l B
iol
og
y 
21
5 
(1
6)
te
m
pl
at
e,
 ye
t f
ai
l c
on
sp
ic
uo
us
ly
 in
 re
pr
od
uc
in
g 
m
os
t o
f t
he
 sp
ec
tru
m
.
By
 c
on
tra
st,
 m
et
ho
d 
2 
is 
de
fin
ed
 to
 ta
ke
 in
to
 a
cc
ou
nt
 o
nl
y 
th
e 
da
ta
po
in
ts 
ar
ou
nd
 p
ea
k.
 F
ig
.2
B 
ill
us
tra
te
s 
le
as
t-s
qu
ar
e 
pa
ra
bo
la
 fi
ts 
to
da
ta
 ±
30
nm
 ar
ou
nd
 p
ea
k 
of
 th
e s
am
e r
ec
or
di
ng
s a
s i
n 
pa
ne
l A
. T
hi
s
gi
ve
s t
he
 v
al
ue
 5
47
nm
 fo
r t
he
 c
on
e 
pe
ak
, n
ot
 so
 d
iff
er
en
t f
ro
m
 th
e
54
3.
4n
m
 o
f 
th
e 
te
m
pl
at
e 
fit
. 
(T
he
 c
or
re
la
tio
n 
of
 
m
ax
va
lu
es
 a
s
de
te
rm
in
ed
 b
y 
th
e 
tw
o 
ty
pe
s 
of
 fi
ts 
fo
r a
ll 
in
di
vi
du
al
s i
s 
sh
ow
n 
in
Fi
g.
4A
,B
.)
M
et
ho
d 
3:
 p
rin
cip
al 
co
m
po
ne
nt
 a
na
lys
is 
of
 m
ixe
d 
pig
m
en
t 
sp
ec
tra
Sp
lit
tin
g 
th
e 
to
ta
l v
ar
ia
nc
e 
in
to
 a
 n
um
be
r 
of
 p
rin
ci
pa
l c
om
po
ne
nt
s
(1
st,
 2
nd
, 
3r
d,
 e
tc
.) 
is 
a 
sta
nd
ar
d 
m
et
ho
d 
in
 c
he
m
ist
ry
 a
nd
bi
oi
nf
or
m
at
ic
s. 
W
ith
 P
CA
 i
t i
s 
po
ss
ib
le
, f
or
 e
xa
m
pl
e, 
to
 s
ep
ar
at
e
sp
ec
tra
 of
 di
ffe
re
nt
 m
ol
ec
ul
es
 p
re
se
nt
 in
 a 
po
pu
la
tio
n 
of
 sa
m
pl
es
 (e
.g
.
W
ar
d 
et
 a
l.,
 2
00
3;
 M
äk
elä
 e
t a
l.,
 2
01
1)
. I
n 
w
or
k 
re
la
te
d 
to
 v
isu
al
sc
ie
nc
e,
 th
is 
ap
pr
oa
ch
 h
as
 b
ee
n 
us
ed
, f
or
 e
xa
m
pl
e, 
fo
r 
an
al
ys
is 
of
na
tu
ra
l i
llu
m
in
at
io
n s
pe
ct
ra
 (J
ud
d e
t a
l.,
 1
96
4)
 an
d p
lu
m
ag
e r
ef
lec
tan
ce
of
 b
ird
s 
(C
ut
hi
ll 
et
 a
l.,
 1
99
9)
. I
nt
er
pr
et
at
io
n 
of
 P
CA
 r
es
ul
ts 
is 
no
t
ea
sy
, h
ow
ev
er
, a
s v
ar
ia
tio
n 
co
m
po
ne
nt
s i
de
nt
ifi
ed
 p
ur
el
y 
sta
tis
tic
al
ly
do
 n
ot
 n
ec
es
sa
ril
y 
be
ar
 a
ny
 c
lo
se
 re
la
tio
n 
to
 re
al
-w
or
ld
 co
m
po
ne
nt
s.
W
e s
til
l w
an
te
d 
to
 in
cl
ud
e t
he
 P
CA
 an
al
ys
is,
 as
 w
e t
hi
nk
 it
 d
oe
s o
ffe
r
ad
di
tio
na
l i
ns
ig
ht
 (s
ee
 T
ab
le
1 
an
d 
D
isc
us
sio
n)
 a
nd
 h
ol
ds
 p
ro
m
ise
 as
a 
no
ve
l t
ec
hn
iq
ue
 in
 th
e 
co
nt
ex
t o
f v
isu
al
 p
ig
m
en
ts.
W
e 
pe
rfo
rm
ed
 P
CA
 a
t t
he
 p
op
ul
at
io
n 
le
ve
l, 
in
cl
ud
in
g 
in
 e
ac
h
an
al
ys
is 
al
l 
sin
gl
e-
ce
ll 
ro
d 
or
 M
-c
on
e 
sp
ec
tra
 r
ec
or
de
d 
in
 t
he
po
pu
la
tio
n 
in
 q
ue
st
io
n.
 T
he
 s
pe
ct
ra
 a
na
ly
ze
d 
co
m
pr
ise
d 
44
1 
da
ta
po
in
ts 
(H
EL
20
11
, R
Y
T2
01
1 
an
d 
PY
O
20
11
), 
40
5 
da
ta
 p
oi
nt
s (
M
A
S)
or
 3
73
 d
at
a 
po
in
ts 
(a
ll 
ot
he
r 2
00
8 
sp
ec
tra
). 
Th
e 
an
al
ys
es
 in
cl
ud
ed
be
tw
ee
n 5
7 
an
d 1
72
 si
ng
le
-c
el
l s
pe
ct
ra
 fo
r b
ot
h 
ce
ll 
ty
pe
s, 
de
pe
nd
in
g
on
 th
e p
op
ul
at
io
n.
 P
oo
lin
g 
al
l c
el
ls 
fro
m
 a 
po
pu
la
tio
n i
n 
on
e a
na
ly
sis
w
ill
 o
f c
ou
rs
e c
on
ce
al
 v
ar
ia
tio
n 
be
tw
ee
n 
in
di
vi
du
al
s, 
bu
t w
e d
id
 n
ot
ha
ve
 e
no
ug
h 
da
ta
 to
 ru
n 
th
e a
na
ly
sis
 at
 th
e l
ev
el
 o
f i
nd
iv
id
ua
ls.
 T
he
co
m
po
ne
nt
s w
er
e p
lo
tte
d 
an
d 
pr
im
ar
y 
co
m
po
ne
nt
 g
ra
ph
s w
ith
 cl
ea
r
pe
ak
s w
er
e r
ec
og
ni
ze
d.
 T
he
 ex
ac
t w
av
el
en
gt
hs
 o
f c
om
po
ne
nt
 p
ea
ks
w
er
e d
et
er
m
in
ed
 by
 le
as
t-s
qu
ar
e f
itt
in
g 
of
 se
co
nd
-o
rd
er
 p
ol
yn
om
ia
ls
to
 p
oi
nt
s 
±5
0n
m
 a
ro
un
d 
a 
pr
ov
isi
on
al
 p
ea
k 
es
tim
at
e.
Li
gh
t m
ea
su
re
m
en
t
Th
e 
sp
ec
tra
l d
ist
rib
ut
io
n 
of
 d
ow
nw
el
lin
g 
lig
ht
 (q
ua
nt
am
?2
s?
1
nm
?1
be
tw
ee
n 
40
0 
an
d 
75
0n
m
) 
w
as
 m
ea
su
re
d 
w
ith
 a
 Q
SM
 2
50
0
su
bm
er
sib
le
 q
ua
nt
um
 sp
ec
tro
m
et
er
 (T
ec
ht
um
, U
m
eå
, S
w
ed
en
) (
se
e
Li
nd
str
öm
, 
20
00
). 
M
ea
su
re
m
en
ts 
w
er
e 
ta
ke
n 
in
 f
ul
l 
da
yl
ig
ht
 i
n
Se
pt
em
be
r 2
01
1 
be
tw
ee
n 
11
:0
0 
an
d 
15
:0
0h
, f
ro
m
 th
e 
w
at
er
 su
rfa
ce
al
l t
he
 w
ay
 to
 th
e 
bo
tto
m
 in
 th
e 
ha
bi
ta
ts 
H
EL
, I
SO
, R
Y
T 
an
d 
PY
O
at
 1
?5
m
 in
te
rv
al
s. 
Th
e 
sp
ec
tra
l p
ro
pe
rti
es
 o
f t
he
 fo
ur
 o
th
er
 h
ab
ita
ts
w
er
e 
es
tim
at
ed
 b
y 
vi
su
al
 c
om
pa
ris
on
 w
ith
 th
es
e 
an
d 
a 
hi
gh
ly
 re
d-
sh
ift
ed
 l
ak
e 
(T
uu
su
la
nj
är
vi
) 
m
ea
su
re
d 
by
 J
ok
el
a-
M
ää
ttä
 e
t 
al
.
(J
ok
el
a-
M
ää
ttä
 e
t a
l.,
 2
00
7)
. A
t l
ea
st 
tw
o 
sc
an
s 
w
er
e 
ta
ke
n 
at
 e
ac
h
de
pt
h.
 O
ne
 s
ca
n 
of
 th
e 
fu
ll 
w
av
el
en
gt
h 
ra
ng
e 
to
ok
 a
pp
ro
xi
m
at
el
y
1m
in
.
RE
SU
LT
S
DN
A 
se
qu
en
ci
ng
: n
o 
am
in
o 
ac
id
 d
iff
er
en
ce
 in
 th
e 
ro
d 
op
si
n
be
tw
ee
n 
po
pu
la
tio
ns
Th
e 
ro
d 
op
sin
 g
en
e 
w
as
 s
eq
ue
nc
ed
 i
n 
th
re
e 
sp
ec
im
en
s 
of
 e
ac
h
po
pu
la
tio
n 
an
d 
tra
ns
la
te
d 
in
to
 t
he
 c
or
re
sp
on
di
ng
 a
m
in
o 
ac
id
se
qu
en
ce
 to
 lo
ok
 fo
r c
ha
ng
es
 in
 th
e p
ro
te
in
 p
ar
t o
f t
he
 v
isu
al
 p
ig
m
en
t.
A
 B
LA
ST
 se
ar
ch
 in
di
ca
te
d 
th
at
 th
e 8
56
-b
p 
D
N
A
 se
qu
en
ce
s o
bt
ai
ne
d
sh
ow
ed
 th
e h
ig
he
st 
D
N
A
 an
d 
am
in
o 
ac
id
 h
om
ol
og
ie
s (
97
%
 in
 ea
ch
)
w
ith
 t
he
 
rh
od
op
sin
 g
en
e 
fr
om
 
th
e 
th
re
e-
sp
in
ed
 s
tic
kl
eb
ac
k
(G
as
te
ro
ste
us
 a
cu
le
at
us
). 
N
o 
D
N
A
 s
eq
ue
nc
e 
di
ffe
re
nc
es
 w
er
e
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
?
??
??
??
??
??
??
?
?
?????? ? ??????????????
Fi
g.
2.
 C
om
pa
ris
on
 o
f t
em
pla
te
 a
nd
 p
ar
ab
ola
 fi
ts 
as
 m
et
ho
ds
 fo
r e
sti
m
at
ing
dif
fe
re
nt
 c
hr
om
op
ho
re
 ra
tio
s i
n 
ro
ds
 (b
lac
k) 
an
d 
M
-c
on
es
 (g
re
en
). 
Th
e 
da
ta
ar
e 
av
er
ag
es
 o
f r
ec
or
din
gs
 fr
om
 2
8 
ro
ds
 a
nd
 1
5 
M
-c
on
es
 in
 th
e 
sa
m
e
ind
ivi
du
al 
(fr
om
 P
YO
20
11
). 
(A
)J
ud
ge
d 
by
 te
m
pla
te
-fit
tin
g 
to
 th
e 
fu
ll s
pe
ctr
a,
ro
d 
m
ax
50
8n
m
 a
nd
 co
ne
 
m
ax
54
3.
4n
m
. T
he
 b
lac
k 
cu
rv
e 
is 
th
e 
te
m
pla
te
fo
r a
 p
ur
e 
(1
00
%
) A
1 
pig
m
en
t w
ith
 
m
ax
50
8n
m
; t
he
 g
re
en
 c
ur
ve
 is
 th
e
te
m
pla
te 
fo
r 3
0%
 A
1 
wi
th
 
m
ax
(A
1)
52
2n
m
 a
nd
 7
0%
 A
2 
wi
th
m
ax
(A
2)
55
9n
m
. T
he
 tw
o 
da
sh
ed
 cu
rve
s a
re
 te
m
pla
te
s 
fo
r p
ur
e 
A1
 (v
iol
et
)
an
d 
pu
re
 A
2 
(o
ra
ng
e)
, b
ot
h 
wi
th
 
m
ax
54
3.
4n
m
. (
B)
Ju
dg
ed
 b
y 
pa
ra
bo
la-
fitt
ing
 to
 th
e 
do
ma
in 
ar
ou
nd
 p
ea
k, 
ro
d 
m
ax
50
6n
m
 a
nd
 co
ne
 
m
ax
54
7n
m
,
ind
ica
tin
g 
th
at
 ro
ds
 h
av
e 
81
?9
2%
 A
1 
an
d 
co
ne
s h
av
e 
0%
 A
1 
(i.
e.
 p
ur
e 
A2
)
ac
co
rd
ing
 to
 th
e 
as
su
m
pt
ion
s 
ex
pla
ine
d 
in 
th
e 
M
at
er
ial
s 
an
d 
m
et
ho
ds
.
27
65
St
ick
leb
ac
k 
vis
ua
l p
igm
en
ts
fo
un
d 
am
on
g 
th
e 
24
 in
di
vi
du
al
s s
tu
di
ed
, w
ith
 th
e 
ex
ce
pt
io
n 
of
 tw
o
in
di
vi
du
al
s 
(o
ne
 fr
om
 H
EL
 a
nd
 th
e 
ot
he
r f
ro
m
 M
A
S)
, w
hi
ch
 h
ad
on
e 
he
te
ro
zy
go
us
 s
yn
on
ym
ou
s 
ch
an
ge
 (
G
en
Ba
nk
 a
cc
es
sio
n 
no
.
JQ
61
96
38
). 
Pr
ot
ei
n 
pr
op
er
tie
s d
er
iv
ed
 fr
om
 se
qu
en
ci
ng
 o
f g
en
om
ic
D
N
A
 m
ay
 in
 p
rin
ci
pl
e b
e s
ub
je
ct
 to
 u
nc
er
ta
in
ty
 b
ec
au
se
 o
f p
ot
en
tia
l
di
ffe
re
nc
es
 in
 th
e 
tra
ns
cr
ib
ed
 p
ro
du
ct
s, 
bu
t s
uc
h 
va
ria
tio
n 
ha
s 
no
t
be
en
 d
es
cr
ib
ed
 fo
r v
isu
al
 o
ps
in
s. 
If 
op
sin
s a
re
 id
en
tic
al
, a
ll 
sp
ec
tra
l
va
ria
tio
n 
in
 t
he
 r
od
 v
is
ua
l 
pi
gm
en
t 
m
us
t 
be
 d
ue
 t
o 
va
ry
in
g
pr
op
or
tio
ns
 o
f c
hr
om
op
ho
re
s A
1 
an
d 
A
2.
 C
on
sis
te
nt
 w
ith
 th
is,
 th
e
ra
ng
e o
f s
pe
ct
ra
l v
ar
ia
tio
n 
in
 ro
ds
 ap
pr
ox
im
at
el
y 
co
in
ci
de
d 
w
ith
 th
e
m
ax
ra
ng
e 
de
fin
ed
 b
y 
th
e 
D
LH
 re
la
tio
ns
hi
p 
fo
r p
ur
e 
A
1 
an
d 
pu
re
A
2 
ch
ro
m
op
ho
re
 in
 th
e 
sa
m
e 
op
sin
 (s
ee
 M
at
er
ia
ls 
an
d 
m
et
ho
ds
).
M
SP
: f
ou
r s
pe
ct
ra
l c
la
ss
es
 o
f c
on
es
 a
nd
 c
on
e 
op
si
ns
In
 si
x 
of
 th
e e
ig
ht
 p
op
ul
at
io
ns
 st
ud
ie
d,
 at
 le
as
t t
hr
ee
 sp
ec
tra
l c
la
ss
es
of
 c
on
es
 (S
, M
 a
nd
 L
) w
er
e 
fo
un
d 
in
 a
dd
iti
on
 to
 ro
ds
 (F
ig
.3
). 
Th
e
ex
ce
pt
io
ns
 a
re
 W
H
I a
nd
 M
A
S,
 w
he
re
 n
o 
L-
co
ne
s 
w
er
e 
re
co
rd
ed
.
A
lth
ou
gh
 a
 tr
ue
 lo
ss
 s
ha
re
d 
by
 th
es
e 
tw
o 
po
pu
la
tio
ns
, w
hi
ch
 h
av
e
be
en
 se
pa
ra
te
d 
fo
r l
es
s t
ha
n 
a 
ce
nt
ur
y 
(s
ee
 M
at
er
ia
ls 
an
d 
m
et
ho
ds
),
ca
nn
ot
 b
e 
ru
le
d 
ou
t, 
it 
is 
lik
el
y 
th
at
 th
e 
ap
pa
re
nt
 la
ck
 o
f L
-c
on
es
 is
a 
bl
ea
ch
in
g 
ar
te
fa
ct
. 
Th
es
e 
tw
o 
po
pu
la
tio
ns
 a
re
 A
2-
do
m
in
at
ed
(T
ab
le
1)
, a
nd
 th
e A
2 
ve
rs
io
n o
f t
he
 L
-c
on
e p
ig
m
en
t a
bs
or
bs
 st
ro
ng
ly
in
 th
e 
tra
ns
m
iss
io
n 
ba
nd
 (>
65
0n
m
) o
f t
he
 e
dg
e 
fil
te
r u
se
d 
du
rin
g
pr
ep
ar
at
io
n 
in
 2
00
8 
(c
f. 
Fi
g.
3B
). 
In
 2
01
1,
 w
he
n 
w
e 
us
ed
 in
fra
re
d
lig
ht
, w
e d
id
 no
t, 
un
fo
rtu
na
te
ly
, h
av
e a
cc
es
s t
o 
sp
ec
im
en
s f
ro
m
 th
es
e
tw
o 
po
pu
la
tio
ns
.
M
os
t o
f t
he
 
m
ax
va
ria
tio
n 
w
ith
in
 e
ac
h 
of
 th
e 
in
iti
al
ly
 d
el
im
ite
d
cl
as
se
s 
S,
 M
 a
nd
 L
 c
ou
ld
 b
e 
ex
pl
ai
ne
d 
by
 d
iff
er
in
g 
pr
op
or
tio
ns
 o
f
ch
ro
m
op
ho
re
s A
1 
an
d 
A
2 
(s
ee
 b
el
ow
). 
H
ow
ev
er
, t
he
 S
-c
on
e s
pe
ct
ra
av
er
ag
ed
 w
ith
in
 in
di
vi
du
al
s 
fo
rm
ed
 tw
o 
no
n-
ov
er
la
pp
in
g 
cl
us
te
rs
,
w
ith
 
m
ax
ra
ng
es
 o
f 
40
7?
41
2 
an
d 
42
6?
45
8n
m
, r
es
pe
ct
iv
el
y.
 T
he
di
sp
er
sio
n 
of
 
m
ax
w
ith
in
 c
lu
ste
rs
 c
an
 b
e 
pa
rtl
y 
co
rre
la
te
d 
w
ith
va
ria
tio
n 
in
 c
hr
om
op
ho
re
 c
on
te
nt
, a
s 
th
e 
A
2 
ve
rs
io
ns
 e
ve
n 
of
 S
-
pi
gm
en
ts 
ar
e 
sh
ift
ed
 to
w
ar
ds
 lo
ng
er
 w
av
el
en
gt
hs
 c
om
pa
re
d 
w
ith
th
ei
r A
1 
co
un
te
rp
ar
ts.
 H
ár
os
i?s
 (H
ár
os
i, 
19
94
) f
or
m
ul
a p
re
di
ct
s t
ha
t
a 
pi
gm
en
t w
ith
 
m
ax
(A
1)
40
7n
m
 s
ho
ul
d 
ha
ve
 
m
ax
(A
2)
41
4n
m
,
w
hi
ch
 is
 ro
ug
hl
y 
co
ns
ist
en
t w
ith
 th
e 
w
id
th
 o
f t
he
 sh
or
t-w
av
el
en
gt
h
cl
us
te
r. 
Th
e 3
2n
m
 w
id
th
 o
f t
he
 lo
ng
-w
av
el
en
gt
h 
cl
us
te
r i
s s
om
ew
ha
t
su
rp
ris
in
g,
 h
ow
ev
er
, a
s 
on
ly
 a
 c
a.
 7
nm
 (
H
ár
os
i, 
19
94
) 
or
 1
2n
m
(W
hi
tm
or
e 
an
d 
Bo
w
m
ak
er
, 1
98
9)
 d
iff
er
en
ce
 b
et
w
ee
n 
th
e 
A
1 
an
d
A
2 
ve
rs
io
ns
 is
 p
re
di
ct
ed
 fo
r p
ig
m
en
ts 
ar
ou
nd
 4
30
nm
. I
t s
ho
ul
d 
be
ob
se
rv
ed
, h
ow
ev
er
, t
ha
t t
he
 cl
us
te
r w
id
th
 re
fe
rs
 to
 v
ar
ia
tio
n 
be
tw
ee
n
in
di
vi
du
al
s 
ac
ro
ss
 a
ll 
po
pu
la
tio
ns
 (
in
cl
ud
in
g 
va
ria
tio
n 
du
e 
to
 th
e
lo
w
 q
ua
lit
y 
of
 m
an
y 
in
di
vi
du
al
 S
-c
on
e 
sp
ec
tra
). 
Th
e 
po
pu
la
tio
n
ex
tre
m
es
 fo
r S
-c
on
es
 in
 th
e l
on
g-
w
av
e c
lu
ste
r (
m
ea
ns
 ±
 s.
e.m
.) 
w
er
e
43
2.
1±
2.
6n
m
 (P
Y
O
20
11
, N
4)
 an
d 
44
8.
3±
2.
3n
m
 (M
A
S,
 N
6)
. T
he
ex
pe
rim
en
ta
l 
ra
ng
e 
is 
sta
tis
tic
al
ly
 s
ig
ni
fic
an
tly
 l
ar
ge
r 
th
an
 t
he
A
1?
A
2 
di
ffe
re
nc
e 
pr
ed
ic
te
d 
by
 H
ár
os
i 
(7
nm
, 
P<
0.
05
) 
(H
ár
os
i,
19
94
), 
bu
t n
ot
 si
gn
ifi
ca
nt
ly
 la
rg
er
 th
an
 th
at
 p
re
di
ct
ed
 b
y 
W
hi
tm
or
e
an
d 
Bo
w
m
ak
er
 (1
2n
m
) (
W
hi
tm
or
e 
an
d 
Bo
w
m
ak
er
, 1
98
9)
.
Th
er
e 
is 
lit
tle
 d
ou
bt
 th
at
 th
e 
tw
o 
cl
us
te
rs
 re
pr
es
en
t t
w
o 
di
ffe
re
nt
op
sin
s, 
po
ss
ib
ly
 S
W
S1
 (
gi
vi
ng
 ?
vi
ol
et
? 
pi
gm
en
ts 
at
 3
55
?4
40
nm
)
an
d 
SW
S2
 (g
iv
in
g 
?b
lu
e?
 p
ig
m
en
ts 
at
 4
10
?4
90
nm
) (
cf
. Y
ok
oy
am
a
an
d 
Y
ok
oy
am
a,
 2
00
0;
 H
of
m
an
n 
an
d 
Ca
rle
to
n,
 2
00
9)
. B
ec
au
se
 o
f
th
e 
lim
ite
d 
m
at
er
ia
l, 
w
e 
ha
ve
 n
o 
cl
ea
r p
ic
tu
re
 o
f t
he
 c
oe
xi
ste
nc
e 
of
SW
S1
 a
nd
 S
W
S2
 c
on
es
 a
t 
th
e 
in
di
vi
du
al
 l
ev
el
, 
bu
t 
al
l 
th
re
e
po
pu
la
tio
ns
 s
tu
di
ed
 in
 2
01
1 
ha
d 
bo
th
 ty
pe
s. 
In
 2
00
8,
 r
ec
or
di
ng
s
w
er
e 
ob
ta
in
ed
 o
nl
y 
fro
m
 th
e 
lo
ng
er
-w
av
el
en
gt
h 
ty
pe
 o
f S
-c
on
e.
In
 L
-c
on
es
, t
he
 p
op
ul
at
io
n 
m
ea
ns
 o
f 
m
ax
ra
ng
ed
 fr
om
 5
50
nm
(P
Y
O
20
11
) 
to
 6
06
nm
 (
H
EL
20
11
). 
Th
e 
D
LH
 p
re
di
ct
io
n 
fo
r
m
ax
(A
1)
55
0n
m
 is
 
m
ax
(A
2)
60
7n
m
, a
nd
 th
us
 th
e e
xt
re
m
es
 o
f t
he
po
pu
la
tio
n 
m
ea
ns
 a
re
 c
on
sis
te
nt
 w
ith
 n
ea
rly
 p
ur
e 
A
1 
an
d 
A
2 
in
 a
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
?
??
??
??
??
??
??
?
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
??
?
??
?
?
??
?
?
??
??
??
??
??
?
??
?
?
??
?
??????????????????
?
??
???
?
??
??
??
?
?????? ? ?????????????? ??????
Fi
g.
3.
 (A
,B
)S
pe
ctr
a 
of
 fo
ur
 p
ho
to
re
ce
pt
or
 ty
pe
s 
as
 re
co
rd
ed
 in
 tw
o
ind
ivi
du
als
: o
ne
 w
he
re
 th
e 
ro
ds
 h
ad
 n
ea
rly
 p
ur
e 
A1
 p
igm
en
t (
A)
, a
nd
 o
ne
wi
th
 s
tro
ng
ly 
A2
-d
om
ina
te
d 
ro
ds
 (B
). 
Bo
th 
ind
ivi
du
als
 a
re
 fr
om
 th
e 
RY
T
po
pu
lat
ion
, r
ec
or
de
d 
in 
M
ar
ch
 2
00
8 
(A
) a
nd
 in
 M
ay
 2
01
1 
(B
). 
Al
l s
pe
ctr
a
ha
ve
 b
ee
n 
no
rm
ali
ze
d 
to
 p
ea
k 
ab
so
rb
an
ce
 1
. T
he
 cu
rv
es
 a
re
 m
ixe
d 
A1
?A
2
te
m
pla
tes
 o
f G
ov
ar
do
vs
kii
 e
t a
l. 
(G
ov
ar
do
vs
kii
 e
t a
l., 
20
00
), 
giv
ing
 th
e
fo
llo
wi
ng
 
m
ax
va
lue
s: 
(A
) r
od
s 
(b
lac
k, 
m
ax
50
6n
m
; n
um
be
r o
f c
ell
s
av
er
ag
ed
 n
31
), 
S-
co
ne
s (
blu
e,
 
m
ax
43
7n
m
, n
4)
, M
-c
on
es
 (g
re
en
,
m
ax
52
1n
m
, n
24
) a
nd
 L
-co
ne
s 
(re
d, 
m
ax
56
0n
m
, n
20
); 
(B
) r
od
s 
(b
lac
k,
m
ax
52
4n
m
, n
23
), 
S-
co
ne
s (
blu
e,
 
m
ax
44
8n
m
, n
8)
, M
-c
on
es
 (g
re
en
,
m
ax
54
5n
m
, n
9)
 a
nd
 L
-c
on
es
 (r
ed
, 
m
ax
60
8n
m
, n
20
). 
(C
)C
ha
ng
e 
in
ch
ro
m
op
ho
re
 ra
tio
 o
f r
od
s 
in 
the
 R
YT
 p
op
ula
tio
n 
in 
20
11
. T
he
 o
rd
ina
te
sh
ow
s 
A1
 p
er
ce
nt
ag
es
 e
sti
m
at
ed
 b
y 
te
m
pla
te
-fi
ttin
g 
to
 in
div
idu
al 
m
ea
n 
ro
d
sp
ec
tra
 in
 M
ar
ch
 (N
2)
, A
pr
il (
N
1)
, M
ay
 (N
3)
 a
nd
 S
ep
te
m
be
r (
N
2)
. T
he
cu
rv
e 
is 
a 
lea
st-
sq
ua
re
 p
ar
ab
ola
 fit
te
d 
to
 th
e 
po
int
s. 
Tw
o 
ind
ivi
du
als
 s
tu
die
d
in 
Se
pt
em
be
r g
av
e 
ex
ac
tly
 th
e 
sa
m
e 
va
lue
 (2
0%
) a
nd
 th
er
ef
or
e 
ap
pe
ar
 a
s
a 
sin
gle
 p
oin
t in
 th
e 
fig
ur
e.
               dc_892_14
27
66
sin
gl
e o
ps
in
. F
or
 M
-c
on
es
, t
he
 ra
ng
e 
of
 
m
ax
po
pu
la
tio
n 
m
ea
ns
 w
as
51
9?
54
4n
m
, w
el
l e
nc
om
pa
ss
ed
 b
y 
th
e 
D
LH
 re
la
tio
ns
hi
p 
an
d 
th
us
co
ns
ist
en
t w
ith
 a 
sin
gl
e o
ps
in
. H
ow
ev
er
, t
he
 25
nm
 ra
ng
e i
s s
o 
na
rro
w
th
at
 o
nl
y 
on
e 
(o
r 
ne
ith
er
) o
f t
he
 b
ou
nd
ar
ie
s 
ca
n 
re
pr
es
en
t a
 p
ur
e-
ch
ro
m
op
ho
re
 v
er
sio
n 
of
 th
e 
pi
gm
en
t (
se
e 
M
at
er
ia
ls 
an
d 
m
et
ho
ds
an
d 
be
lo
w
).
In
 c
on
cl
us
io
n,
 o
ur
 M
SP
 d
at
a 
su
gg
es
t 
th
at
 t
he
 n
in
e-
sp
in
ed
sti
ck
le
ba
ck
 h
as
 fo
ur
 c
la
ss
es
 o
f c
on
e 
op
sin
s e
xp
re
ss
ed
 in
 fo
ur
 c
la
ss
es
of
 c
on
e 
ou
te
r s
eg
m
en
ts.
 T
he
 L
-c
on
e 
ou
te
r s
eg
m
en
ts 
re
co
rd
ed
 w
er
e
m
os
t o
fte
n 
m
em
be
rs
 o
f M
?L
 d
ou
bl
e c
on
es
. T
he
re
 w
er
e n
o i
nd
ic
at
io
ns
th
at
 t
he
 c
om
pl
em
en
ts 
of
 c
on
e 
op
sin
s 
di
ffe
r 
be
tw
ee
n 
th
e 
ei
gh
t
po
pu
la
tio
ns
 in
ve
sti
ga
te
d.
 S
pe
ct
ra
l v
ar
ia
tio
n 
w
ith
in
 e
ac
h 
co
ne
 c
la
ss
w
as
 co
ns
ist
en
t w
ith
 va
ry
in
g c
hr
om
op
ho
re
 pr
op
or
tio
ns
 in
 a 
sin
gl
e o
ps
in
(w
ith
 a
 c
au
tio
na
ry
 re
se
rv
at
io
n 
fo
r t
he
 lo
ng
er
-w
av
el
en
gt
h 
S-
co
ne
).
Va
ry
in
g 
ch
ro
m
op
ho
re
 p
ro
po
rti
on
s 
in
 ro
ds
 a
nd
 c
on
es
Th
e 
po
pu
la
tio
ns
 fe
ll 
in
to
 tw
o 
di
sti
nc
t g
ro
up
s (
he
re
af
te
r r
ef
er
re
d 
to
as
 g
ro
up
s 
1 
an
d 
2)
 w
ith
 r
es
pe
ct
 t
o 
m
ea
n 
ro
d 
m
ax
. I
n 
gr
ou
p 
1,
co
m
pr
isi
ng
 p
op
ul
at
io
ns
 w
ith
 A
1-
do
m
in
at
ed
 ro
ds
 (T
ab
le
1,
 d
at
a s
et
s
1?
5)
, p
op
ul
at
io
n m
ea
ns
 o
f r
od
 
m
ax
w
er
e i
n 
th
e r
an
ge
 of
 50
5?
51
1n
m
.
In
 g
ro
up
 2
, 
co
m
pr
isi
ng
 p
op
ul
at
io
ns
 w
ith
 A
2-
do
m
in
at
ed
 r
od
s
(T
ab
le
1,
 d
at
a 
se
ts 
6?
10
), 
po
pu
la
tio
n 
m
ea
ns
 o
f r
od
 
m
ax
w
er
e 
in
 th
e
ra
ng
e 
of
 5
27
?5
29
nm
. F
ig
.3
 s
ho
w
s 
re
pr
es
en
ta
tiv
e 
sp
ec
tra
 o
f r
od
s
an
d 
co
ne
s f
ro
m
 a
n 
A
1-
do
m
in
at
ed
 in
di
vi
du
al
 (p
an
el
 A
) a
nd
 a
n 
A
2-
do
m
in
at
ed
 in
di
vi
du
al
 (
pa
ne
l B
). 
H
ig
h 
A
2 
in
 r
od
s 
co
rre
la
te
d 
w
ith
hi
gh
 A
2 
in
 c
on
es
: a
ll 
sp
ec
tra
 s
ho
w
n 
in
 F
ig
.3
B 
ar
e 
sh
ift
ed
 to
w
ar
ds
lo
ng
er
 w
av
el
en
gt
hs
 c
om
pa
re
d 
w
ith
 th
os
e 
sh
ow
n 
in
 F
ig
.3
A
.
O
ur
 p
ro
ce
du
re
s w
er
e d
es
ig
ne
d 
to
 m
in
im
iz
e p
os
sib
le
 v
ar
ia
tio
n 
du
e
to
 s
ea
so
na
l 
an
d/
or
 d
ev
el
op
m
en
ta
l 
re
gu
la
tio
n 
of
 c
hr
om
op
ho
re
pr
op
or
tio
ns
. W
e 
stu
di
ed
 o
nl
y 
fu
lly
 d
ev
el
op
ed
 f
ish
 th
at
 h
ad
 b
ee
n
ke
pt
 fo
r a
t l
ea
st 
6m
on
th
s i
n 
aq
ua
ria
 at
 c
on
sta
nt
 te
m
pe
ra
tu
re
 (1
5°
C)
un
de
r 
a 
sta
nd
ar
di
ze
d 
lig
ht
 r
eg
im
e 
(s
ee
 M
at
er
ia
ls 
an
d 
m
et
ho
ds
).
Re
co
rd
in
gs
 w
er
e 
lim
ite
d 
to
 J
an
ua
ry
?M
ay
 f
or
 t
he
 s
ix
 m
ai
n
po
pu
la
tio
ns
 (
W
H
I 
an
d 
M
A
S 
be
in
g 
ex
ce
pt
io
ns
). 
U
nd
er
 t
he
se
co
nd
iti
on
s, 
A
1(
%
) w
as
 g
en
er
al
ly
 a
 su
ffi
ci
en
tly
 st
ab
le
 c
ha
ra
ct
er
ist
ic
to
 a
llo
w
 m
ea
ni
ng
fu
l c
om
pa
ris
on
s 
be
tw
ee
n 
po
pu
la
tio
ns
.
In
 o
nl
y 
on
e 
da
ta
 s
et
 (
RY
T2
01
1)
 w
as
 a
 c
le
ar
 s
ea
so
na
l c
ha
ng
e
be
tw
ee
n J
an
ua
ry
 an
d M
ay
 ob
se
rv
ed
 (F
ig
.3
C)
. I
n 
fa
ct
, t
he
 da
ta
 sh
ow
n
in
 F
ig
.3
A
,B
 a
re
 b
ot
h 
fro
m
 R
Y
T 
in
di
vi
du
al
s, 
bu
t 
re
co
rd
ed
 i
n
di
ffe
re
nt
 s
ea
so
ns
: t
he
 s
pe
ct
ra
 in
 p
an
el
 A
 (r
od
 
m
ax
50
6n
m
) w
er
e
re
co
rd
ed
 in
 M
ar
ch
 2
00
8,
 th
os
e 
in
 p
an
el
 B
 (
ro
d 
m
ax
52
4n
m
) 
in
M
ay
 20
11
. I
n 
RY
T2
01
1,
 ro
d 
m
ax
dr
ift
ed
 fr
om
 51
0n
m
 in
 m
id
-M
ar
ch
(n
2)
, t
hr
ou
gh
 c
a.
 5
23
.5
nm
 in
 m
id
-M
ay
 (n
3)
 to
 5
27
nm
 in
 e
xt
ra
re
co
rd
in
gs
 m
ad
e 
in
 e
ar
ly
 S
ep
te
m
be
r (
n
2)
 e
sp
ec
ia
lly
 to
 s
tu
dy
 th
is
qu
es
tio
n.
 O
n 
th
e 
on
e 
ha
nd
, 
th
is
 p
ro
ve
s 
th
at
 t
he
 n
in
e-
sp
in
ed
st
ic
kl
eb
ac
k 
as
 a
 s
pe
ci
es
 d
oe
s 
ha
ve
 t
he
 c
ap
ac
ity
 t
o 
re
gu
la
te
ch
ro
m
op
ho
re
 p
ro
po
rti
on
s, 
al
th
ou
gh
 w
e d
o 
no
t k
no
w
 th
e f
ac
to
rs
 th
at
go
ve
rn
 th
e 
sh
ift
s. 
O
n 
th
e 
ot
he
r h
an
d,
 a
nd
 m
os
t i
m
po
rta
nt
ly
, n
on
e
of
 th
e 
ot
he
r d
at
a 
se
ts 
in
 o
ur
 m
at
er
ia
l s
ho
w
ed
 a
 s
ys
te
m
at
ic
 s
hi
ft 
of
m
ax
in
 th
e t
im
e w
in
do
w
 o
f o
ur
 re
co
rd
in
gs
 (s
up
pl
em
en
ta
ry
 m
at
er
ia
l
Fi
g.
S1
). 
Th
e 
pr
op
er
tie
s 
of
 p
op
ul
at
io
ns
 a
nd
 th
e 
co
nt
ra
sts
 b
et
w
ee
n
th
em
 w
er
e 
al
so
 c
on
sta
nt
 e
no
ug
h 
ac
ro
ss
 th
e 
ye
ar
s 2
00
8 
an
d 
20
11
 to
su
pp
or
t m
ea
ni
ng
fu
l c
om
pa
ris
on
s b
et
w
ee
n 
po
pu
la
tio
ns
 (T
ab
le
1)
. T
hi
s
do
es
 n
ot
, o
f 
co
ur
se
, m
ea
n 
th
at
 t
he
re
 c
ou
ld
 n
ot
 b
e 
ch
ro
m
op
ho
re
ch
an
ge
s i
n 
so
m
e 
or
 a
ll 
of
 th
es
e 
po
pu
la
tio
ns
 a
t o
th
er
 ti
m
es
 o
r u
nd
er
ot
he
r c
on
di
tio
ns
.
Fr
om
 F
ig
.3
A
,B
 a
s w
el
l a
s 
sim
ila
r s
et
s o
f s
pe
ct
ra
 re
co
rd
ed
 fr
om
in
di
vi
du
al
s o
f t
he
 ot
he
r p
op
ul
at
io
ns
 (s
up
pl
em
en
ta
ry
 m
at
er
ia
l F
ig
.S
2)
it 
is 
fin
al
ly
 ev
id
en
t t
ha
t S
- a
nd
 L
-c
on
e 
sp
ec
tra
 te
nd
ed
 to
 b
e o
f l
ow
er
qu
al
ity
 th
an
 ro
d 
an
d 
M
-c
on
e 
sp
ec
tra
 b
ec
au
se
 o
f n
oi
sie
r r
ec
or
di
ng
s
an
d/
or
 s
m
al
le
r 
nu
m
be
rs
 o
f 
ce
lls
 r
ec
or
de
d.
 T
he
 m
ai
n 
ro
d/
co
ne
co
m
pa
ris
on
s w
er
e 
th
er
ef
or
e 
ba
se
d 
on
 M
-c
on
es
.
Th
e 
Jo
ur
na
l o
f E
xp
er
im
en
ta
l B
iol
og
y 
21
5 
(1
6)
Qu
an
tit
at
iv
e 
es
tim
at
io
n 
of
 c
hr
om
op
ho
re
 p
ro
po
rti
on
s 
in
 ro
ds
an
d 
M
-c
on
es
Fi
g.
4
pl
ot
s 
m
ax
an
d 
A
1(
%
) f
or
 ro
ds
 a
nd
 M
-c
on
es
 a
s 
ob
ta
in
ed
 b
y
th
e t
w
o 
in
de
pe
nd
en
t m
et
ho
ds
 o
f a
na
ly
sis
, w
ith
 th
e r
es
ul
ts 
of
 m
et
ho
d
1 
on
 th
e 
ab
sc
iss
a 
an
d 
th
os
e 
of
 m
et
ho
d 
2 
on
 th
e 
or
di
na
te
. F
ig
.4
A
,B
sh
ow
s t
he
 
m
ax
va
lu
es
 fo
r e
ac
h 
in
di
vi
du
al
 fi
sh
 fr
om
 w
hi
ch
 a 
su
ffi
ci
en
t
nu
m
be
r o
f s
in
gl
e-
ce
ll 
sp
ec
tra
 w
er
e 
ob
ta
in
ed
, d
iff
er
en
t p
op
ul
at
io
ns
be
in
g 
di
sti
ng
ui
sh
ed
 b
y 
di
ffe
re
nt
 s
ym
bo
ls.
 T
he
re
 is
 fa
ir 
ag
re
em
en
t
be
tw
ee
n 
va
lu
es
 o
bt
ai
ne
d 
by
 th
e 
tw
o 
m
et
ho
ds
 (m
et
ho
d 
1,
 r
2
0.
96
6
fo
r r
od
s 
an
d 
0.
93
3 
fo
r M
-c
on
es
; m
et
ho
d 
2,
 r
2
1.
00
8 
fo
r r
od
s 
an
d
0.
95
1 
fo
r M
-c
on
es
). 
In
 th
e 
ro
d 
da
ta
 (p
an
el
 A
), 
th
e 
se
gr
eg
at
io
n 
in
to
a 
sh
or
t-w
av
el
en
gt
h 
gr
ou
p 
1 
an
d 
a 
lo
ng
-w
av
el
en
gt
h 
gr
ou
p 
2 
is
im
m
ed
ia
te
ly
 e
vi
de
nt
, w
he
re
as
 th
e 
di
str
ib
ut
io
n 
of
 M
-c
on
e 
m
ax
is
le
ss
 c
le
ar
ly
 b
im
od
al
.
Fi
g.
4C
,D
 c
or
re
sp
on
di
ng
ly
 re
la
te
s 
po
pu
la
tio
n-
le
ve
l e
sti
m
at
es
 o
f
A
1(
%
) a
cc
or
di
ng
 to
 m
et
ho
ds
 1
 an
d 
2.
 In
 th
e r
od
 da
ta
, t
he
 se
gr
eg
at
io
n
of
 g
ro
up
 1
 (
A
1-
do
m
in
at
ed
, u
pp
er
 r
ig
ht
 c
lu
ste
r) 
an
d 
gr
ou
p 
2 
(A
2-
do
m
in
at
ed
, l
ow
er
 le
ft 
cl
us
te
r) 
is 
ag
ai
n 
ob
vi
ou
s, 
ex
ce
pt
 fo
r o
ne
 o
ut
lie
r
(W
H
I, 
gr
ee
n 
sta
r 
in
 F
ig
.4
C)
. T
hi
s 
de
vi
an
t d
at
a 
po
in
t r
ef
le
ct
s 
th
e
fa
ct
 th
at
 m
et
ho
d 
1,
 w
he
n 
ap
pl
ie
d 
to
 v
er
y 
no
isy
 d
at
a 
(p
oo
rly
 d
ef
in
ed
sp
ec
tra
l 
sh
ap
e)
, 
is 
no
t 
go
od
 a
t 
di
se
nt
an
gl
in
g 
th
e 
tw
o 
fit
tin
g
pa
ra
m
et
er
s 
m
ax
(A
1)
 an
d 
A
1(
%
) (
se
e M
at
er
ia
ls 
an
d 
m
et
ho
ds
). 
Th
us
,
fo
r W
H
I r
od
s t
he
 (u
nc
on
str
ai
ne
d)
 b
es
t f
it 
w
as
 a
ch
ie
ve
d 
w
ith
 m
ea
n
m
ax
(A
1)
52
0n
m
, g
iv
in
g 
A
1(
%
)
80
%
. F
itt
in
g 
th
e s
am
e d
at
a u
nd
er
th
e c
on
str
ai
nt
 
m
ax
(A
1)
50
4.
8n
m
 (t
he
 lo
w
es
t r
od
 p
op
ul
at
io
n 
m
ea
n)
gi
ve
s m
ea
n 
A
1(
%
)
22
%
; h
ow
ev
er
, s
ev
er
al
 o
f t
he
 in
di
vi
du
al
 sp
ec
tra
ar
e 
th
en
 p
oo
rly
 f
itt
ed
 e
ve
n 
by
 t
he
 p
ur
e 
A
2 
te
m
pl
at
e 
(0
%
 A
1)
.
A
lth
ou
gh
 th
e l
at
te
r s
tra
te
gy
 m
ig
ht
 h
av
e b
ee
n a
 re
as
on
ab
le
 al
te
rn
at
iv
e
w
he
n 
fit
tin
g 
ro
d 
sp
ec
tra
, a
s t
he
 o
ps
in
 w
as
 k
no
w
n 
to
 b
e 
th
e 
sa
m
e 
in
al
l 
po
pu
la
tio
ns
, 
w
e 
ch
os
e 
no
t 
to
 d
o 
so
 i
n 
or
de
r 
to
 p
re
se
rv
e 
th
e
in
de
pe
nd
en
ce
 o
f m
et
ho
ds
 1
 a
nd
 2
 an
d 
to
 a
na
ly
ze
 ro
ds
 an
d 
M
-c
on
es
in
 th
e 
sa
m
e 
w
ay
. I
t i
s w
or
th
 n
ot
in
g 
th
at
 th
is 
pr
ob
le
m
, t
he
 tr
ad
e-
of
f
of
 
m
ax
an
d 
A
1:
A
2 
in
 f
itt
in
g,
 i
s 
en
co
un
te
re
d 
w
he
ne
ve
r 
?m
ix
ed
?
sp
ec
tra
 a
re
 a
na
ly
ze
d 
w
ith
ou
t p
rio
r k
no
w
le
dg
e 
of
 th
e 
co
m
po
ne
nt
s,
fo
r e
xa
m
pl
e,
 w
he
n 
st
ud
yi
ng
 a
 n
ew
 s
pe
ci
es
.
A
s 
pr
ev
io
us
ly
 p
oi
nt
ed
 o
ut
, m
et
ho
d 
2 
is 
no
t s
us
ce
pt
ib
le
 to
 th
is
ty
pe
 o
f e
rro
r. 
In
ste
ad
, i
t r
eq
ui
re
s 
a 
pr
io
r a
ss
um
pt
io
n 
re
ga
rd
in
g 
th
e
m
ax
of
 th
e 
pu
re
 c
om
po
ne
nt
s, 
an
d 
is 
se
ns
iti
ve
 to
 th
e 
ac
cu
ra
cy
 o
f
th
at
 as
su
m
pt
io
n 
(to
 w
hi
ch
 m
et
ho
d 
1 
is 
im
m
un
e)
. I
n F
ig
.4
C,
D
, 4
5d
eg
lin
es
 th
at
 w
ou
ld
 co
rre
sp
on
d t
o p
er
fe
ct
 co
rre
la
tio
n 
of
 v
al
ue
s o
bt
ai
ne
d
by
 t
he
 t
w
o 
m
et
ho
ds
 h
av
e 
be
en
 d
ra
w
n 
fo
r 
vi
su
al
 g
ui
da
nc
e;
 t
he
ob
vi
ou
s 
de
vi
at
io
ns
 a
re
 in
di
ca
tiv
e 
of
 th
ei
r 
di
ffe
re
nt
 e
rro
r 
so
ur
ce
s.
Y
et
 th
e c
or
re
la
tio
n 
is 
go
od
 en
ou
gh
 to
 m
ak
e i
t m
ea
ni
ng
fu
l t
o 
av
er
ag
e
th
em
 to
 y
ie
ld
 a
 s
in
gl
e 
fin
al
 e
sti
m
at
e 
fo
r 
A
1(
%
) 
in
 e
ac
h 
da
ta
 s
et
(T
ab
le
1,
 F
ig
.5
).
Fi
g.
5 
su
m
m
ar
iz
es
 th
e 
A
1(
%
) 
of
 ro
ds
 a
nd
 M
-c
on
es
 f
or
 e
ac
h 
of
th
e 
da
ta
 s
et
s. 
Th
e 
es
tim
at
es
 fr
om
 m
et
ho
ds
 1
 a
nd
 2
 w
er
e 
av
er
ag
ed
fo
r e
ac
h 
in
di
vi
du
al
, a
nd
 th
e 
ba
rs
 in
 th
e h
ist
og
ra
m
 g
iv
e m
ea
ns
 ±
 s.
d.
of
 
(a
rc
si
ne
-tr
an
sf
or
m
ed
) 
in
di
vi
du
al
 
es
tim
at
es
. 
Th
e 
ro
d?
co
ne
di
ffe
re
nc
es
 w
ith
in
 d
at
a 
se
ts 
w
er
e 
te
ste
d 
by
 t
w
o-
w
ay
 A
N
O
V
A
(p
ho
to
re
ce
pt
or
 ty
pe
; d
at
a 
se
t) 
on
 th
e 
ar
cs
in
e-
tra
ns
fo
rm
ed
 v
al
ue
s.
Th
e 
ro
d?
co
ne
 d
iff
er
en
ce
s 
in
 c
hr
om
op
ho
re
 p
ro
po
rti
on
s 
w
er
e
sta
tis
tic
al
ly
 s
ig
ni
fic
an
t f
or
 a
ll 
da
ta
 s
et
s 
in
 g
ro
up
 1
 a
nd
 fo
r n
on
e 
of
th
os
e 
in
 g
ro
up
 2
 (
at
 th
e 
P<
0.
05
 le
ve
l, 
i.e
. s
at
isf
yi
ng
 th
e 
cr
ite
rio
n
P<
0.
00
45
 p
rio
r t
o 
B
on
fe
rro
ni
 c
or
re
ct
io
n 
fo
r n
11
).
M
et
ho
d 
3:
 d
ec
om
po
sin
g 
m
ixe
d 
sp
ec
tra
 b
y p
rin
cip
al 
co
m
po
ne
nt
an
aly
sis
Fo
r P
CA
, a
ll 
sin
gl
e-
ce
ll 
sp
ec
tra
 (e
ith
er
 fr
om
 ro
ds
 o
r f
ro
m
 M
-c
on
es
)
w
er
e p
oo
le
d 
w
ith
in
 ea
ch
 p
op
ul
at
io
n.
 It
 sh
ou
ld
 b
e r
ea
liz
ed
 th
at
 P
CA
gi
ve
s v
ar
ia
nc
e f
ra
ct
io
ns
 ex
pl
ai
ne
d 
by
 sp
ec
tra
l c
om
po
ne
nt
s t
ha
t a
re
id
en
tif
ie
d 
on
 
pu
re
ly
 
st
at
is
tic
al
 
gr
ou
nd
s,
 
no
t 
m
ea
su
re
s 
of
27
67
St
ick
leb
ac
k 
vis
ua
l p
igm
en
ts
ch
ro
m
op
ho
re
 p
ro
po
rti
on
s.
 T
hu
s 
PC
A
 c
om
po
ne
nt
s 
ne
ed
 n
ot
co
rre
sp
on
d 
to
 r
ea
l 
vi
su
al
-p
ig
m
en
t 
sp
ec
tra
. 
Y
et
 i
f 
th
er
e 
is
 l
itt
le
va
ria
tio
n 
in
 c
hr
om
op
ho
re
 p
ro
po
rti
on
s 
be
tw
ee
n 
ce
lls
, t
he
 p
rim
ar
y
PC
A
 c
om
po
ne
nt
 is
 u
su
al
ly
 c
lo
se
 to
 th
e 
m
ai
n 
pe
ak
 (
-b
an
d)
 o
f t
he
re
co
rd
ed
 s
pe
ct
ru
m
 (
ca
pt
ur
in
g 
va
ria
tio
n 
in
 a
bs
ol
ut
e 
am
pl
itu
de
be
tw
ee
n 
re
co
rd
ed
 s
pe
ct
ra
). 
In
 c
on
tra
st
, 
if 
th
e 
ch
ro
m
op
ho
re
pr
op
or
tio
ns
 v
ar
y 
be
tw
ee
n 
ce
lls
, t
hi
s i
s l
ia
bl
e 
to
 e
m
er
ge
 a
s a
 P
CA
co
m
po
ne
nt
 re
se
m
bl
in
g 
th
e 
A
1?
A
2 
di
ff
er
en
ce
 s
pe
ct
ru
m
. B
ec
au
se
th
er
e 
ar
e 
m
an
y 
fa
ct
or
s 
ca
us
in
g 
va
ria
tio
n 
in
 r
ec
or
de
d 
sp
ec
tra
,
ho
w
ev
er
, 
ev
en
 
th
e 
va
ria
nc
e 
of
 
re
co
rd
in
gs
 
fr
om
 
a 
si
ng
le
ho
m
og
en
eo
us
 v
is
ua
l p
ig
m
en
t 
(w
ith
 a
 s
in
gl
e 
ch
ro
m
op
ho
re
) 
m
ay
em
er
ge
 a
s 
co
ns
ist
in
g 
of
 s
ev
er
al
 ra
th
er
 s
im
ila
r P
CA
 c
om
po
ne
nt
s.
It 
w
as
 c
om
m
on
 in
 o
ur
 a
na
ly
sis
 to
 o
bt
ai
n 
tw
o 
vi
su
al
-p
ig
m
en
t-l
ik
e
PC
A
 co
m
po
ne
nt
s t
ha
t d
iff
er
ed
 o
nl
y 
in
 th
e 
-b
an
d 
do
m
ai
n,
 al
th
ou
gh
th
e 
pe
ak
 w
as
 in
 th
e 
-b
an
d.
 T
o 
m
ak
e 
Ta
bl
e1
 m
or
e 
re
ad
ab
le
, w
e
ex
cl
ud
ed
 c
om
po
ne
nt
s 
ex
pl
ai
ni
ng
 a
 l
ow
er
 p
er
ce
nt
ag
e 
of
 t
he
va
ria
nc
e 
if 
th
er
e 
w
as
 a
no
th
er
 c
om
po
ne
nt
 w
ith
in
 1
0n
m
 t
ha
t
ex
pl
ai
ne
d 
a 
hi
gh
er
 p
er
ce
nt
ag
e.
 W
ith
 t
hi
s 
qu
al
ifi
ca
tio
n,
 T
ab
le
1
sh
ow
s 
th
e 
pe
ak
 w
av
el
en
gt
hs
 o
f 
al
l 
m
aj
or
 P
C
A
 c
om
po
ne
nt
s
(?
m
aj
or
? d
ef
in
ed
 a
s 
ex
pl
ai
ni
ng
 a
t l
ea
st 
1%
 o
f t
he
 to
ta
l v
ar
ia
nc
e)
,
an
d 
th
e 
pe
rc
en
t o
f t
he
 to
ta
l v
ar
ia
nc
e 
ex
pl
ai
ne
d 
by
 e
ac
h.
Fo
r A
BB
, B
O
L 
an
d 
M
A
S 
(d
at
a 
se
ts 
1,
 6
 a
nd
 1
0)
, P
CA
 a
na
ly
sis
ha
d 
lit
tle
 to
 ad
d,
 as
 th
e 
on
ly
 m
aj
or
 co
m
po
ne
nt
 fo
un
d 
in
 ro
ds
 as
 w
el
l
as
 c
on
es
 w
as
 s
im
ila
r t
o 
th
e 
fu
ll 
re
co
rd
ed
 s
pe
ct
ru
m
. S
ev
er
al
 o
f t
he
ot
he
rs
, h
ow
ev
er
, m
er
it 
co
m
m
en
t. 
Th
e 
A
1?
A
2 
di
ffe
re
nc
e 
sp
ec
tra
 o
f
G
ov
ar
do
vs
ki
i 
et
 a
l. 
(G
ov
ar
do
vs
ki
i 
et
 a
l.,
 2
00
0)
 t
em
pl
at
es
 f
or
m
ax
(A
1)
50
4.
8n
m
 (r
od
s)
 a
nd
 
m
ax
(A
1)
51
2.
5n
m
 (M
-c
on
es
) h
av
e
br
oa
d 
pe
ak
s a
t 5
30
?6
10
nm
 (m
ax
im
um
 at
 5
68
nm
) a
nd
 5
40
?6
30
nm
(m
ax
im
um
 5
79
nm
), 
re
sp
ec
tiv
el
y.
 In
 th
e I
SO
 an
d 
th
e R
Y
T2
01
1 
da
ta
se
ts 
(n
os
 2
 a
nd
 1
1)
, t
he
 s
ec
on
d 
pr
in
ci
pa
l c
om
po
ne
nt
s 
in
 ro
ds
 a
nd
co
ne
s a
re
 c
on
sis
te
nt
 w
ith
 th
es
e.
 In
tri
gu
in
gl
y,
 R
Y
T2
00
8 
(d
at
a 
se
t 5
)
al
so
 h
as
 a
 r
od
 c
om
po
ne
nt
 s
ug
ge
sti
ve
 o
f 
th
e 
A
1?
A
2 
di
ffe
re
nc
e
sp
ec
tru
m
. T
hi
s m
ay
 si
gn
al
 a
n 
in
ci
pi
en
t r
od
 c
hr
om
op
ho
re
 sw
itc
h 
in
th
e 
RY
T 
po
pu
la
tio
n 
al
so
 in
 th
e 
ye
ar
 2
00
8 
(li
ke
 in
 2
01
1)
, d
et
ec
te
d
by
 P
CA
, a
lth
ou
gh
 s
til
l t
oo
 sm
al
l t
o 
be
 d
et
ec
te
d 
as
 a
 
m
ax
sh
ift
 o
r a
sig
ni
fic
an
t c
ha
ng
e 
in
 sp
ec
tra
l s
ha
pe
.
Th
e c
om
po
ne
nt
s i
de
nt
ifi
ed
 b
y 
PC
A
 in
 th
is 
da
ta
 se
t a
re
 il
lu
str
at
ed
in
 F
ig
.6
. I
t i
s a
lso
 th
e o
nl
y 
ca
se
 w
he
re
 P
CA
 fo
un
d 
a g
re
at
er
 n
um
be
r
??
??
??
??
??
??
??
???
??
??
??
??
???
??
??
??
??
???
??
??
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
??
??
??
???
??
??
??
??
???
??
??
???
??
??
??
??
???
??
???
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
?
??
??
??
??
??
??
??
??
??
??
??
??
??
??
??
??
??
??
??
?????????????????????
?
???
????????? ???? ?
?
??
???
??
??
??
??
???
?
??
??
??
??
??
??
??
??
??
??
??
??
??
??
??
??
??
??
??
?????????????????????
?
?
??
??
???
?
??
??
??
?
???????????????
Fi
g.
4.
 (A
,B
). 
Es
tim
at
es
 o
f 
m
ax
of
 ro
ds
 (A
) a
nd
 c
on
es
 (B
) o
bt
ain
ed
 b
y 
fitt
ing
 G
ov
ar
do
vs
kii
 e
t a
l. 
(G
ov
ar
do
vs
kii
 e
t a
l., 
20
00
) t
em
pla
te
s 
(a
bs
cis
sa
) a
nd
pa
ra
bo
las
 (o
rd
ina
te
s)
 to
 s
pe
ctr
a 
of
 in
div
idu
al 
fis
h.
 E
ac
h 
sy
m
bo
l t
yp
e 
ind
ica
te
s 
on
e 
da
ta 
se
t a
s 
fo
llo
ws
 (e
nu
me
ra
ted
 in
 th
e 
sa
m
e 
or
de
r a
s 
in 
Ta
ble
1)
: G
ro
up
1:
 A
BB
20
08
 (g
re
en
 tr
ian
gle
 p
oin
tin
g 
to
 th
e 
rig
ht
), 
IS
O2
00
8 
(b
ro
wn
 p
en
ta
go
n)
, P
YO
20
08
 (t
ur
qu
ois
e 
inv
er
ted
 tr
ian
gle
), 
PY
O2
01
1 
(re
d 
cir
cle
), 
RY
T2
00
8 
(p
ink
tri
an
gle
 p
oin
tin
g 
to
 th
e 
lef
t);
 G
ro
up
 2
: B
OL
20
08
 (b
lue
 d
iam
on
d)
, H
EL
20
08
 (b
lue
 u
pr
igh
t t
ria
ng
le)
, H
EL
20
11
 (b
lac
k 
sq
ua
re
), 
W
HI
20
08
 (g
re
en
 s
ta
r),
 M
AS
20
08
(p
ink
 h
ex
ag
on
). 
Th
e 
eq
ua
tio
ns
 o
f t
he
 le
as
t-s
qu
ar
e 
lin
es
 fi
tte
d 
to 
th
e 
da
ta
 a
re
: (
A)
 ro
ds
, y
1.
00
8x
+6
.3
24
 (r
2
0.
96
6)
; (
B)
 c
on
es
, y
0.
95
1x
+2
4.
96
4 
(r2
0.
93
4)
.
(C
,D
)E
sti
m
ate
s o
f A
1(
%
) o
f r
od
s (
C)
 a
nd
 c
on
es
 (D
) o
bt
ain
ed
 b
y 
m
et
ho
d 
1 
(a
bs
cis
sa
) a
nd
 m
eth
od
 2
 (o
rd
ina
tes
); 
da
ta
 a
re
 m
ea
ns
 ±
 s
.d
. f
or
 e
ac
h 
da
ta
 s
et
.
Sy
m
bo
ls 
fo
r t
he
 d
ata
 se
ts 
as
 in
 A
 a
nd
 B
. T
he
 lin
es
 a
re
 4
5d
eg
 lin
es
 d
ra
wn
 fo
r v
isu
al 
gu
ida
nc
e. 
Se
e 
M
at
er
ial
s a
nd
 m
et
ho
ds
 a
nd
 R
es
ult
s 
fo
r d
et
ail
s.
               dc_892_14
27
68
of
 m
aj
or
 v
ar
ia
nc
e 
co
m
po
ne
nt
s i
n 
ro
ds
 th
an
 in
 c
on
es
 (t
he
 c
on
e 
PC
A
in
 th
e 
sa
m
e 
da
ta
 s
et
 g
iv
es
 th
e 
fu
ll 
pi
gm
en
t s
pe
ct
ru
m
 a
s 
th
e 
on
ly
m
aj
or
 c
om
po
ne
nt
).
Th
e 
re
su
lts
 f
or
 d
at
a 
se
t 
PY
O
20
11
 (
no
. 4
 i
n 
Ta
bl
e1
) 
ar
e 
al
so
in
te
re
sti
ng
, 
as
 M
-c
on
es
 y
ie
ld
ed
 n
o 
le
ss
 t
ha
n 
fo
ur
 m
aj
or
 P
CA
co
m
po
ne
nt
s. 
Th
e 
fir
st 
on
e 
(p
ea
ki
ng
 a
t 5
32
.5
nm
) s
im
pl
y 
re
pr
es
en
ts
th
e 
fu
ll 
sp
ec
tru
m
. T
he
 tw
o 
fo
llo
w
in
g 
on
es
 (
51
9.
8 
an
d 
54
6.
8n
m
)
re
se
m
bl
e 
th
e s
pe
ct
ra
 o
f t
he
 p
ur
e 
ch
ro
m
op
ho
re
 co
m
po
ne
nt
s, 
an
d 
th
e
la
st 
on
e (
58
9.
5n
m
) i
s c
on
sis
te
nt
 w
ith
 th
e M
-c
on
e A
1?
A
2 
di
ffe
re
nc
e
sp
ec
tru
m
. R
od
 sp
ec
tra
 y
ie
le
d 
tw
o 
PC
A
 c
om
po
ne
nt
s, 
w
hi
ch
 m
ay
 b
e
as
so
ci
at
ed
 w
ith
 th
e 
fu
ll 
sp
ec
tru
m
 a
nd
 th
e 
ro
d 
A
1?
A
2 
di
ffe
re
nc
e
sp
ec
tru
m
, r
es
pe
ct
iv
el
y 
(5
07
.2
 a
nd
 5
74
.2
nm
).
Ch
ro
m
op
ho
re
 p
ro
po
rti
on
s 
m
ay
 b
e 
di
ffe
re
nt
 in
 L
- a
nd
 M
-c
on
es
O
ur
 re
co
rd
in
gs
 fr
om
 o
th
er
 c
on
e 
ty
pe
s 
ar
e 
no
t e
xt
en
siv
e 
en
ou
gh
 to
su
pp
or
t c
om
pr
eh
en
siv
e 
co
m
pa
ris
on
s 
of
 c
hr
om
op
ho
re
 p
ro
po
rti
on
s
ac
ro
ss
 p
op
ul
at
io
ns
. A
bo
ut
 th
e 
tw
o 
cl
as
se
s o
f S
-c
on
es
 w
e 
ca
n 
on
ly
sa
y 
th
at
 th
ei
r A
1:
A
2 
ra
tio
s v
ar
ie
d,
 q
ui
te
 p
os
sib
ly
 o
ve
r t
he
 fu
ll 
ra
ng
e
fro
m
 0
%
 to
 1
00
%
 A
1 
(s
ee
 a
bo
ve
). 
Th
e 
L-
co
ne
 d
at
a,
 h
ow
ev
er
, d
o
al
lo
w
 s
om
e 
de
fin
ite
 c
on
cl
us
io
ns
, d
es
pi
te
 th
e 
fa
ct
 th
at
 w
e 
ha
ve
 to
lim
it 
ou
rs
el
ve
s t
o 
th
e 2
01
1 
re
co
rd
in
gs
, a
s o
nl
y 
th
ey
 ca
n 
be
 re
ga
rd
ed
as
 sp
ec
tra
lly
 u
nb
ia
se
d.
 T
he
y 
co
m
pr
is
ed
 o
ne
 p
op
ul
at
io
n 
fro
m
 g
ro
up
2 
(H
EL
20
11
) 
an
d 
tw
o 
fro
m
 g
ro
up
 1
 (
PY
O
20
11
 p
lu
s 
th
e 
la
bi
le
RY
T2
01
1)
. W
e 
ba
se
d 
th
e 
an
al
ys
is 
of
 c
hr
om
op
ho
re
 p
ro
po
rti
on
s 
in
Th
e 
Jo
ur
na
l o
f E
xp
er
im
en
ta
l B
iol
og
y 
21
5 
(1
6)
L-
co
ne
s o
n 
m
et
ho
d 
2,
 a
s t
he
 o
bs
er
ve
d 
po
pu
la
tio
n 
ex
tre
m
es
 o
f 
m
ax
w
er
e 
co
ns
is
te
nt
 
w
ith
 
th
os
e 
ex
pe
ct
ed
 
fo
r 
an
 
A
1?
A
2 
pa
ir
[
m
ax
(A
1)
55
0n
m
 a
nd
 
m
ax
(A
2)
60
7n
m
, s
ee
 a
bo
ve
].
Th
e r
es
ul
ts 
fro
m
 P
Y
O
20
11
, t
he
 o
nl
y 
sta
bl
e g
ro
up
 1
 d
at
a s
et
 am
on
g
th
es
e,
 a
re
 
th
e 
m
os
t 
in
te
re
sti
ng
. 
M
ea
n 
m
ax
in
 L
-c
on
es
 w
as
55
0.
3±
1.
9n
m
 (N
7,
 n
13
3)
. T
hi
s c
or
re
sp
on
ds
 to
 10
0%
 A
1,
 co
ng
ru
en
t
w
ith
 th
e 
ro
ds
, w
he
re
as
 th
e 
M
-c
on
es
 o
f 
th
e 
sa
m
e 
in
di
vi
du
al
s 
w
er
e
es
tim
at
ed
 to
 h
av
e 
on
ly
 4
0%
 A
1 
(s
ee
 F
ig
.5
A
, T
ab
le
1)
. T
he
 L
?M
di
ffe
re
nc
e i
n 
A
1(
%
) i
s s
ta
tis
tic
al
ly
 si
gn
ifi
ca
nt
 (t
w
o-
ta
ile
d 
P<
0.
00
1 
on
a 
t-t
es
t f
or
 p
ai
re
d,
 a
rc
sin
e-
tra
ns
fo
rm
ed
 v
al
ue
s)
.
Th
e 
gr
ou
p 
2 
da
ta
 s
et
 H
EL
20
11
 c
on
fo
rm
s 
to
 th
e 
no
tio
n 
th
at
 A
2
do
m
in
an
ce
 in
 ro
ds
 c
or
re
la
te
s w
ith
 A
2 
do
m
in
an
ce
 in
 a
ll 
co
ne
 ty
pe
s
(c
f. 
Fi
g.
3)
. P
op
ul
at
io
n 
m
ea
n 
m
ax
of
 L
-c
on
es
 w
as
 6
06
.4
±3
.7
nm
(N
5,
 n
20
), 
in
di
ca
tin
g 
pr
ac
tic
al
ly
 0
%
 A
1 
(c
om
pa
re
 w
ith
 a
n
es
tim
at
ed
 3
%
 in
 ro
ds
 a
nd
 2
7%
 in
 M
-c
on
es
 o
f t
he
 s
am
e 
da
ta
 s
et
).
Fi
g.
7
sh
ow
s t
he
 p
op
ul
at
io
n-
m
ea
n 
sp
ec
tra
 o
f M
-c
on
es
 a
nd
 L
-c
on
es
of
 P
Y
O
20
11
 (p
an
el
 A
) a
nd
 H
EL
20
11
 (p
an
el
 B
).
A
s p
re
vi
ou
sly
 m
en
tio
ne
d,
 R
Y
T2
01
1 
w
as
 in
 a
 st
at
e 
of
 tr
an
sit
io
n.
In
di
vi
du
al
 m
ea
n 
va
lu
es
 o
f 
L-
co
ne
 
m
ax
w
en
t f
ro
m
 c
a. 
54
8n
m
 in
M
ar
ch
 (
N
2,
 n
12
) 
to
 c
a.
 6
02
nm
 i
n 
M
ay
 (
N
2,
 n
21
). 
Th
e
co
rre
sp
on
di
ng
 A
1 
pe
rc
en
ta
ge
s w
ou
ld
 b
e 
10
0 
an
d 
9%
, r
es
pe
ct
iv
el
y,
su
gg
es
tin
g 
a 
sw
itc
h 
ev
en
 m
or
e 
co
m
pl
et
e 
th
an
 in
 th
e 
ro
ds
 (w
hi
ch
w
en
t f
ro
m
 7
6 
to
 3
2%
 A
1;
 s
ee
 F
ig
.3
C)
.
DI
SC
US
SI
ON
Di
ffe
re
nc
es
 in
 ro
d 
ab
so
rb
an
ce
 s
pe
ct
ra
 a
re
 d
ue
 to
 v
ar
ia
bl
e
ch
ro
m
op
ho
re
 ra
tio
s
D
N
A
 se
qu
en
ci
ng
 re
ve
al
ed
 n
o 
am
in
o 
ac
id
 v
ar
ia
tio
n 
in
 th
e 
ro
d 
op
sin
ge
ne
. T
hu
s v
ar
ia
tio
n 
in
 
m
ax
of
 th
e 
ro
d 
vi
su
al
 p
ig
m
en
t m
us
t b
e 
du
e
???????????
?
???????????
?
?
?
?
?
?
??
??
??
?
?
?
??
??
?
?
?
??
??
?
?
?
??
??
??
?
??
??
?
???????????
?
?
?
?
??
??
?
?
??
??
?
?
?
??
??
?
?
?
??
??
?
?
?
??
??
?
?
?
?
??
??
??????
??????
??????
?
??
?
??
?
Fi
g.
5.
 A
1 
pe
rc
en
ta
ge
s 
of
 ro
ds
 (b
lac
k 
ba
rs
) a
nd
 M
-c
on
es
 (g
re
en
 b
ar
s) 
in
po
pu
lat
ion
s 
of
 g
ro
up
 1
 (A
), 
gr
ou
p 
2 
(B
), 
an
d 
th
e 
da
ta
 s
et
 R
YT
20
11
re
fle
cti
ng
 a
 n
on
-s
ta
tio
na
ry 
sit
ua
tio
n 
(in
se
t).
 S
tar
s 
ind
ica
te 
ro
d?
co
ne
dif
fe
re
nc
es
 th
at
 a
re
 s
ta
tis
tic
all
y 
sig
nif
ica
nt
 a
t t
he
 P
<0
.0
5 
lev
el 
(o
bs
er
vin
g
th
e 
Bo
nfe
rro
ni 
co
rre
cti
on
 fo
r n
on
-in
de
pe
nd
en
t t
es
tin
g 
of 
11
 d
ata
 se
ts:
P
0.
05
/1
1
0.
00
45
). 
In
 g
ro
up
 1
, a
ll d
iffe
re
nc
es
 w
er
e 
sig
nif
ica
nt
 (P
<0
.0
01
2)
.
In
 g
ro
up
 2
, o
nly
 W
HI
20
08
 w
as
 m
ar
gin
all
y 
sig
nif
ica
nt
 (P
0.
00
54
); 
fo
r a
ll
ot
he
rs
, P
>0
.0
15
. E
rro
r b
ar
s 
ar
e 
±s
.d
. f
or
 th
e 
ar
cs
ine
-tr
an
sfo
rm
ed
 d
at
a.
??
?
??
?? ?
??
?
??
?? ?
??
??
?
??
?? ?
??
??
?
??
?
??
?
??
?
?
??
??
??
??
??
??
?
?
?????????? ?? ????????
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
Fi
g.
6.
 D
et
er
m
ina
tio
n 
an
d 
int
er
pr
eta
tio
n 
of
 th
e 
pr
inc
ipa
l v
ar
ian
ce
co
m
po
ne
nt
s 
of
 a
 m
ixe
d 
sp
ec
tru
m
. T
he
 fu
ll s
pe
ctr
um
 w
as
 th
at
 o
f r
od
s 
in 
th
e
da
ta
 s
et
 R
YT
20
08
 (n
o.
 5
 in
 T
ab
le
1)
, p
ea
kin
g 
at
 ca
. 5
07
nm
. T
he
 fi
rs
t
va
ria
nc
e 
co
m
po
ne
nt
 (r
ed
 c
ur
ve
, e
xp
lai
nin
g 
66
.8
%
 o
f t
he
 v
ar
ian
ce
) i
s
ro
ug
hly
 c
on
gr
ue
nt
 w
ith
 th
e 
fu
ll s
pe
ctr
um
. T
he
 n
ex
t t
wo
 co
m
po
ne
nts
 b
ot
h
pe
ak
ing
 n
ea
r 5
01
nm
 (b
lue
 a
nd
 g
re
en
 cu
rve
s, 
ex
pla
ini
ng
 1
3.
5 
an
d 
5.
4%
,
re
sp
ec
tiv
ely
) a
re
 c
on
sis
te
nt
 w
ith
 th
e 
pu
re
 A
1 
ro
d 
pig
m
en
t. 
Th
e 
fo
ur
th
va
ria
nc
e 
co
m
po
ne
nt
, p
ea
kin
g 
at
 ca
. 5
61
nm
 (y
ell
ow
 cu
rv
e, 
ex
pla
ini
ng
2.
1%
), 
m
ay
 b
e 
at
tri
bu
te
d 
to
 th
e 
A1
?A
2 
dif
fe
re
nc
e 
sp
ec
tru
m
. A
ll o
th
er
co
m
po
ne
nt
s 
ex
pla
ine
d 
les
s 
tha
n 
1%
 o
f t
he
 to
ta
l v
ar
ian
ce
 a
nd
 w
er
e
th
er
ef
or
e 
ne
gle
cte
d 
(s
ee
 M
ate
ria
ls 
an
d 
m
et
ho
ds
 a
nd
 R
es
ult
s 
for
 d
et
ail
s)
.
Co
m
po
ne
nt
s 1
, 2
 a
nd
 4
 h
av
e 
be
en
 in
ve
rte
d 
fo
r t
he
 fi
gu
re
. T
he
 in
se
t s
ho
ws
ho
w 
th
e 
pe
ak
 w
av
ele
ng
ths
 o
f t
he
 c
om
po
ne
nt
 sp
ec
tra
 w
er
e 
de
te
rm
ine
d 
by
lea
st-
sq
ua
re
 fi
ttin
g 
of 
pa
ra
bo
las
 o
ve
r t
he
 to
p.
27
69
St
ick
leb
ac
k 
vis
ua
l p
igm
en
ts
to
 v
ar
yi
ng
 pr
op
or
tio
ns
 o
f c
hr
om
op
ho
re
s A
1 
an
d A
2.
 C
on
sis
te
nt
 w
ith
th
is,
 th
e 
ob
se
rv
ed
 v
ar
ia
tio
n 
ra
ng
e 
of
 ro
d 
m
ax
cl
os
el
y 
m
at
ch
ed
 th
e
D
LH
 p
re
di
ct
io
n 
fo
r 
a 
vi
su
al
 p
ig
m
en
t t
ha
t h
as
 a
 
m
ax
of
 ~
50
4n
m
w
he
n 
co
up
le
d 
to
 th
e 
A
1 
ch
ro
m
op
ho
re
.
Th
e p
op
ul
at
io
ns
 fe
ll 
in
to
 tw
o d
ist
in
ct
 g
ro
up
s d
iff
er
in
g 
w
ith
 re
sp
ec
t
to
 
m
ax
an
d 
th
e 
do
m
in
an
t c
hr
om
op
ho
re
 o
f t
he
 ro
d 
pi
gm
en
t: 
sh
or
t-
w
av
el
en
gt
h-
se
ns
iti
ve
, 
A
1-
do
m
in
at
ed
 
(g
ro
up
 
1)
 
an
d 
lo
ng
-
w
av
el
en
gt
h-
se
ns
iti
ve
, A
2-
do
m
in
at
ed
 (g
ro
up
 2
; s
ee
 T
ab
le
1,
 F
ig
.5
).
Re
in
ve
sti
ga
tio
n 
of
 th
re
e 
po
pu
la
tio
ns
 (P
Y
O
, R
Y
T 
fro
m
 g
ro
up
 1
 an
d
H
EL
 f
ro
m
 g
ro
up
 2
) 
af
te
r 
a 
3y
ea
r 
in
te
rv
al
 i
nd
ic
at
ed
 t
ha
t 
th
e
di
ffe
re
nc
es
 w
er
e 
qu
ite
 ro
bu
st 
ov
er
 th
e 
ye
ar
s f
or
 fi
sh
 th
at
 h
ad
 b
ee
n
ke
pt
 u
nd
er
 t
he
 s
am
e 
st
an
da
rd
iz
ed
 c
on
di
tio
ns
 a
nd
 s
tu
di
ed
 a
t
ap
pr
ox
im
at
el
y 
th
e 
sa
m
e 
tim
e 
of
 th
e 
ye
ar
. T
he
 d
iff
er
en
ce
s 
in
vi
te
 a
sim
pl
e 
ge
ne
ra
liz
at
io
n 
ba
se
d 
on
 h
ab
ita
t t
yp
e.
 G
ro
up
 1
 c
on
sis
ts 
of
po
pu
la
tio
ns
 fr
om
 fr
es
hw
at
er
 h
ab
ita
ts 
cu
t o
ff 
fro
m
 th
e s
ea
 th
ou
sa
nd
s
of
 y
ea
rs
 a
go
 (D
on
ne
r, 
19
95
; E
ro
ne
n 
et
 a
l.,
 2
00
1)
. G
ro
up
 2
 c
on
sis
ts
of
 s
al
t- 
or
 b
ra
ck
ish
-w
at
er
 p
op
ul
at
io
ns
 p
lu
s 
a 
po
pu
la
tio
n 
fro
m
M
as
hi
nn
oy
e 
po
nd
, w
hi
ch
 h
as
 b
ee
n 
se
pa
ra
te
d 
fro
m
 th
e 
se
a f
or
 a 
fe
w
de
ca
de
s 
on
ly
 (s
ee
 M
at
er
ia
ls 
an
d 
m
et
ho
ds
). 
Th
is 
ap
pa
re
nt
 s
ea
/la
ke
di
ch
ot
om
y 
w
as
 u
ne
xp
ec
te
d 
an
d 
m
ay
 b
e d
ue
 to
 ch
an
ce
, a
s i
t r
es
ul
te
d
fro
m
 a
 sa
m
pl
e 
of
 o
nl
y 
ei
gh
t p
op
ul
at
io
ns
.
A
t l
ea
st 
th
re
e 
po
in
ts 
sh
ou
ld
 b
e 
no
te
d 
w
he
n 
ju
dg
in
g 
th
is 
re
su
lt.
Fi
rs
t, 
as
 in
di
ca
te
d 
by
 R
Y
T2
01
1 
(F
ig
.3
C)
, t
he
 ni
ne
-s
pi
ne
d 
sti
ck
le
ba
ck
(li
ke
 m
an
y 
ot
he
r 
fis
he
s)
 p
os
se
ss
es
 t
he
 c
ap
ac
ity
 t
o 
re
gu
la
te
 t
he
ch
ro
m
op
ho
re
 c
on
te
nt
 o
f 
vi
su
al
 p
ig
m
en
ts 
on
 a
 p
hy
sio
lo
gi
ca
l t
im
e
sc
al
e, 
al
th
ou
gh
 th
e 
fa
ct
or
s 
th
at
 g
ov
er
n 
th
e 
ba
la
nc
e 
in
 th
is 
sp
ec
ie
s
ar
e u
nk
no
w
n.
 T
he
 sp
ec
tra
l ?
sn
ap
sh
ot
s?
 c
on
sid
er
ed
 h
er
e c
er
ta
in
ly
 d
o
no
t g
iv
e a
 fu
ll 
pi
ct
ur
e o
f h
ow
 ch
ro
m
op
ho
re
 pr
op
or
tio
ns
 in
 fr
es
hw
at
er
an
d 
br
ac
ki
sh
-w
at
er
 
po
pu
la
tio
ns
 
m
ay
 
ch
an
ge
 
un
de
r 
na
tu
ra
l
co
nd
iti
on
s. 
Se
co
nd
, 
th
e 
fis
h 
fro
m
 a
ll 
po
pu
la
tio
ns
 w
er
e 
ke
pt
 i
n
fre
sh
w
at
er
 a
qu
ar
ia
 u
nd
er
 s
im
ila
r 
co
nd
iti
on
s 
fo
r 
se
ve
ra
l 
m
on
th
s
be
fo
re
 e
xp
er
im
en
ts,
 a
nd
 th
e 
sa
m
e 
sa
lin
e 
w
as
 u
se
d 
fo
r 
al
l r
et
in
as
du
rin
g 
pr
ep
ar
at
io
n 
an
d 
re
co
rd
in
g.
 T
hu
s 
th
er
e 
ca
nn
ot
 h
av
e 
be
en
di
ffe
re
nt
ia
l e
ffe
ct
s o
f i
on
s d
ire
ct
ly
 o
n 
th
e v
isu
al
 p
ig
m
en
t. 
Th
ird
, t
he
co
m
m
on
 g
en
er
al
iz
at
io
n 
th
at
 se
a 
an
d 
la
ke
 fi
sh
es
 d
iff
er
 w
ith
 re
sp
ec
t
to
 c
hr
om
op
ho
re
 u
sa
ge
 g
oe
s 
in
 t
he
 o
pp
os
ite
 d
ire
ct
io
n 
(o
ur
 s
ea
po
pu
la
tio
ns
 h
av
e 
m
or
e 
A
2 
ch
ro
m
op
ho
re
 a
nd
 th
e 
la
ke
 p
op
ul
at
io
ns
ha
ve
 m
or
e 
A
1 
ch
ro
m
op
ho
re
, w
hi
ch
 i
s 
ag
ai
ns
t t
he
 g
en
er
al
 tr
en
d)
(W
al
d,
 1
93
7;
 W
al
d,
 1
93
9;
 B
rid
ge
s, 
19
72
; J
ok
el
a-
M
ää
ttä
 et
 al
., 2
00
7;
bu
t s
ee
 W
al
d,
 1
94
1;
 S
ch
w
an
za
ra
, 1
96
7)
, w
hi
ch
 g
en
er
al
ly
 m
ak
es
m
or
e 
se
ns
e, 
as
 sp
ec
tra
l t
ra
ns
m
iss
io
n 
in
 la
ke
s t
en
ds
 to
 b
e r
ed
-s
hi
fte
d
(w
hi
ch
 w
ou
ld
 fa
vo
ur
 A
2)
 co
m
pa
re
d 
w
ith
 th
at
 in
 se
as
 (J
er
lo
v,
 1
97
6)
.
Ev
en
 th
ou
gh
 th
ey
 c
an
no
t a
t p
re
se
nt
 b
e 
gi
ve
n 
a 
cl
ea
r e
co
lo
gi
ca
l
in
te
rp
re
ta
tio
n,
 t
he
 d
iff
er
en
ce
s 
be
tw
ee
n 
gr
ou
ps
 1
 a
nd
 2
 i
nd
ic
at
e
ge
ne
tic
 d
iff
er
en
ce
s (
w
ith
 th
e p
os
sib
le
 ex
ce
pt
io
ns
 o
f W
H
I a
nd
 M
A
S,
w
hi
ch
 w
er
e s
tu
di
ed
 in
 a 
di
ffe
re
nt
 se
as
on
 th
an
 th
e o
th
er
 p
op
ul
at
io
ns
).
Th
es
e m
ay
 h
av
e t
o 
do
 w
ith
 n
or
m
s o
f r
ea
ct
io
n t
o 
so
m
e e
nv
iro
nm
en
ta
l
fa
ct
or
s, 
in
tri
ns
ic
 s
ea
so
na
l 
rh
yt
hm
s 
or
 t
he
 d
eg
re
e 
of
 p
la
sti
ci
ty
 i
n
ch
ro
m
op
ho
re
 p
ro
po
rti
on
s. 
W
e 
do
 n
ot
 k
no
w
, 
bu
t 
w
e 
ca
n 
m
ak
e
th
eo
re
tic
al
 p
re
di
ct
io
ns
 ab
ou
t t
he
 re
la
tiv
e p
er
fo
rm
an
ce
 o
f A
1 
an
d 
A
2
ve
rs
io
ns
 o
f 
th
e 
pi
gm
en
ts 
in
 th
ei
r 
pr
es
en
t l
ig
ht
 e
nv
iro
nm
en
ts 
(s
ee
be
lo
w
).
Fo
ur
 s
pe
ct
ra
l c
la
ss
es
 o
f c
on
es
W
e 
fo
un
d 
fo
ur
 s
pe
ct
ra
l c
la
ss
es
 o
f c
on
es
, e
ac
h 
co
ns
ist
en
t w
ith
 o
ne
of
 th
e f
ou
r m
ai
n 
cl
as
se
s o
f c
on
e o
ps
in
 g
en
es
 in
 th
e v
er
te
br
at
e l
in
ea
ge
(S
W
S1
, S
W
S2
, R
H
2
an
d 
M
/L
W
S)
 (
cf
. Y
ok
oy
am
a 
an
d 
Y
ok
oy
am
a,
20
00
; H
of
m
an
n 
an
d 
Ca
rle
to
n,
 2
00
9)
. O
ur
 fa
ilu
re
 to
 fi
nd
 o
ne
 o
r t
he
ot
he
r o
f t
he
 c
on
e 
cl
as
se
s 
in
 s
om
e 
po
pu
la
tio
ns
 w
as
 m
os
t p
ro
ba
bl
y
du
e 
to
 b
le
ac
hi
ng
 (
in
 L
-c
on
es
) 
or
 m
er
e 
ch
an
ce
 (
fo
r 
S-
co
ne
s)
, a
nd
ca
nn
ot
 b
e 
ta
ke
n 
to
 s
ug
ge
st 
th
at
 p
op
ul
at
io
ns
 d
iff
er
 i
n 
th
ei
r 
co
ne
co
m
pl
em
en
ts.
Th
e r
an
ge
s o
f 
m
ax
va
ria
tio
n 
w
ith
in
 ea
ch
 o
f t
he
 fo
ur
 co
ne
 cl
as
se
s,
as
 w
el
l 
as
 t
he
 s
ha
pe
s 
of
 s
pe
ct
ra
 a
s 
an
al
yz
ed
 i
n 
M
-c
on
es
, 
w
er
e
co
ns
ist
en
t w
ith
 th
e 
id
ea
 th
at
 th
e 
on
ly
 tu
ni
ng
 m
ec
ha
ni
sm
 w
as
 th
e
va
ry
in
g 
pr
op
or
tio
ns
 of
 ch
ro
m
op
ho
re
s A
1 a
nd
 A
2.
 T
hu
s w
e a
na
ly
ze
d
th
e 
co
ne
 s
pe
ct
ra
, l
ik
e 
th
e 
ro
d 
sp
ec
tra
, o
n 
th
e 
as
su
m
pt
io
n 
th
at
 th
e
op
sin
s 
di
d 
no
t d
iff
er
 b
et
w
ee
n 
po
pu
la
tio
ns
.
Di
ffe
re
nt
 c
hr
om
op
ho
re
 p
ro
po
rti
on
s 
in
 ro
ds
, M
-c
on
es
 a
nd
 
L-
co
ne
s
Th
e 
m
os
t i
nt
er
es
tin
g 
di
sc
ov
er
y 
w
as
 th
at
 a
ll 
po
pu
la
tio
ns
 in
 g
ro
up
 1
ha
d 
a 
sig
ni
fic
an
tly
 h
ig
he
r 
fra
ct
io
n 
of
 A
2 
ch
ro
m
op
ho
re
 in
 th
e 
M
-
co
ne
s t
ha
n 
in
 th
e 
ro
ds
. M
ec
ha
ni
sti
ca
lly
, t
hi
s m
ig
ht
 b
e 
im
pl
em
en
te
d
by
 th
e 
re
ce
nt
ly
 d
es
cr
ib
ed
 d
el
iv
er
y 
of
 1
1-
ci
s
ch
ro
m
op
ho
re
 to
 c
on
es
fro
m
 M
ül
le
r c
el
ls 
(W
an
g 
et
 a
l.,
 2
00
9;
 W
an
g 
an
d 
K
ef
al
ov
, 2
01
1)
.
Th
is
 m
ak
es
 c
on
es
 p
ar
tly
 i
nd
ep
en
de
nt
 o
f 
th
e 
re
tin
al
 p
ig
m
en
t
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
?????? ? ??????????????
?
??
??
??
??
??
??
?
?
Fi
g.
7.
 C
om
pa
ris
on
 o
f M
-co
ne
 (g
re
en
) a
nd
 L
-c
on
e 
(re
d)
 s
pe
ctr
a 
av
er
ag
ed
ac
ro
ss
 a
ll i
nd
ivi
du
als
 in
 tw
o 
of
 th
e 
da
ta
 s
et
s. 
(A
)G
ro
up
 1
 p
op
ula
tio
n 
PY
O
(n
o.
 4
 in
 T
ab
le
1)
, w
ith
 e
sti
m
at
ed
 A
1(
%
)
40
%
 fo
r M
-c
on
es
 a
nd
 1
00
%
 fo
r L
-
co
ne
s 
(b
oth
 b
as
ed
 o
n 
fits
 to
 sp
ec
tra
 o
f t
he
 s
am
e 
se
ve
n 
ind
ivi
du
als
). 
Th
e
sp
ec
tra
 h
av
e 
be
en
 fi
tte
d 
wi
th 
pa
ra
bo
las
 ±
50
nm
 a
ro
un
d 
a 
pr
ov
isi
on
al 
pe
ak
;
th
es
e 
giv
e 
m
ax
53
3n
m
 (M
) a
nd
 5
49
nm
 (L
). 
(B
)G
ro
up
 2
 p
op
ula
tio
n 
HE
L
(n
o.
 8
 in
 T
ab
le
1)
, w
ith
 e
sti
m
at
ed
 A
1(
%
)
23
%
 fo
r M
-c
on
es
 a
nd
 0
%
 fo
r L
-
co
ne
s 
(th
e 
lat
te
r b
as
ed
 o
n 
fits
 to
 s
pe
ctr
a 
of
 fi
ve
 in
div
idu
als
). 
Th
e 
pa
ra
bo
la
fits
 sh
ow
n 
ind
ica
te
 
m
ax
54
1n
m
 (M
-c
on
es
) a
nd
 5
96
nm
 (L
-c
on
es
). 
No
te
th
at
 th
es
e 
m
ax
va
lue
s 
es
tim
at
ed
 fr
om
 th
e 
po
pu
lat
ion
-le
ve
l a
ve
ra
ge
 s
pe
ctr
a
de
via
te
 s
lig
ht
ly 
fro
m 
th
os
e 
ca
lcu
lat
ed
 a
s 
m
ea
ns
 o
f t
he
 
m
ax
va
lue
s 
ob
tai
ne
d
by
 s
ep
ar
ate
 fit
tin
g 
of
 e
ac
h 
ind
ivi
du
al 
sp
ec
tru
m
 in
 th
e 
sa
m
e 
da
ta 
se
t (
i.e
. t
he
va
lue
s 
giv
en
 in
 th
e 
Di
sc
us
sio
n 
an
d 
Ta
ble
1)
.
             d _892_14
27
70
ep
ith
el
iu
m
, 
pr
ev
io
us
ly
 t
ho
ug
ht
 t
o 
be
 t
he
 o
nl
y 
so
ur
ce
 f
or
 a
ll
ph
ot
or
ec
ep
to
rs
 (
Fa
in
 e
t 
al
., 
19
96
; 
cf
. 
Re
ut
er
 e
t 
al
., 
19
71
).
Fu
nc
tio
na
lly
, t
he
 p
riv
ile
ge
d 
su
pp
ly
 o
f 1
1-
ci
sc
hr
om
op
ho
re
 to
 co
ne
s
ha
s 
be
en
 i
nt
er
pr
et
ed
 a
s 
a 
m
ea
ns
 o
f 
en
su
rin
g 
fa
st 
an
d 
re
lia
bl
e
re
ge
ne
ra
tio
n 
of
 c
on
e 
pi
gm
en
t w
ith
ou
t c
om
pe
tit
io
n 
w
ith
 ro
ds
 (e
.g
.
Su
zu
ki
 e
t 
al
., 
19
85
). 
In
 t
he
 p
re
se
nt
 s
tu
dy
, 
it 
al
so
 e
m
er
ge
s 
as
 a
po
te
nt
ia
l w
ay
 o
f a
ch
ie
vi
ng
 in
de
pe
nd
en
t s
pe
ct
ra
l t
un
in
g 
of
 ro
d 
an
d
co
ne
 v
is
ua
l 
pi
gm
en
ts
. 
Fo
r 
th
is
 t
o 
w
or
k,
 o
ne
 m
us
t 
as
su
m
e
in
de
pe
nd
en
tly
 re
gu
la
te
d 
A
1 
to
 A
2 
co
nv
er
sio
n 
(b
y 
a r
eg
ul
at
ed
 re
tin
ol
3,
4-
de
hy
dr
og
en
as
e)
 s
om
ew
he
re
 e
n 
ro
ut
e
to
 th
e 
vi
su
al
 p
ig
m
en
t i
n
th
e c
on
e o
ut
er
-s
eg
m
en
t m
em
br
an
es
. C
hr
om
op
ho
re
 se
le
ct
iv
ity
 co
ul
d
al
so
 b
e d
ue
 to
 co
ne
-s
pe
ci
fic
 m
ec
ha
ni
sm
s (
co
ne
-s
pe
ci
fic
 lo
ca
liz
at
io
n
of
 t
he
 d
eh
yd
ro
ge
na
se
, 
or
 1
1-
ci
s
tra
ns
po
rt 
or
 u
pt
ak
e)
. 
A
ny
m
ec
ha
ni
sti
c s
ch
em
e m
us
t r
em
ai
n 
sp
ec
ul
at
iv
e a
t t
hi
s s
ta
ge
, a
nd
 w
ou
ld
al
so
 h
av
e t
o 
ac
co
m
m
od
at
e t
he
 fa
ct
 th
at
 L
-c
on
es
 c
an
 d
iff
er
 fr
om
 M
-
co
ne
s i
n 
ch
ro
m
op
ho
re
 c
on
te
nt
. S
el
ec
tiv
e 
ch
ro
m
op
ho
re
 h
an
dl
in
g 
by
di
ffe
re
nt
 ty
pe
s 
of
 ro
ds
 is
 k
no
w
n 
fro
m
 s
ev
er
al
 s
pe
ci
es
 o
f d
ee
p-
se
a
fis
h 
(B
ow
m
ak
er
 e
t a
l.,
 1
98
8;
 C
re
sc
ite
lli
, 1
98
9)
.
O
ur
 c
on
cl
us
io
ns
 a
re
 b
as
ed
 o
n 
A
1:
A
2 
es
tim
at
io
n 
by
 t
w
o
in
de
pe
nd
en
t 
m
et
ho
ds
, 
w
hi
ch
 g
av
e 
es
se
nt
ia
lly
 c
on
cu
rre
nt
 r
es
ul
ts
(F
ig
.4
), 
w
he
re
as
 th
ei
r p
ot
en
tia
l e
rro
r s
ou
rc
es
 w
er
e m
ai
nl
y 
di
ffe
re
nt
(c
f. 
M
at
er
ia
ls 
an
d 
m
et
ho
ds
). 
Th
e o
nl
y 
as
su
m
pt
io
n 
co
m
m
on
 to
 b
ot
h
th
at
 c
ou
ld
 p
ot
en
tia
lly
 in
tro
du
ce
 c
or
re
la
te
d 
bi
as
 is
 th
e 
co
up
lin
g 
of
m
ax
(A
1)
 an
d 
m
ax
(A
2)
 of
 pi
gm
en
t p
ai
rs
 by
 th
e H
ár
os
i (
H
ár
os
i, 
19
94
)
re
la
tio
ns
hi
p.
 A
lte
rn
at
iv
e a
nd
 sl
ig
ht
ly
 d
iff
er
en
t c
ou
pl
in
g 
re
la
tio
ns
hi
ps
ha
ve
 b
ee
n 
pr
op
os
ed
 p
re
vi
ou
sly
 (W
hi
tm
or
e 
an
d 
Bo
w
m
ak
er
, 1
98
9;
Pa
rr
y 
an
d 
B
ow
m
ak
er
, 
20
00
). 
A
ll 
of
 
th
es
e 
ar
e 
pu
re
ly
ph
en
om
en
ol
og
ic
al
 d
es
cr
ip
tio
ns
 o
f c
er
ta
in
 d
at
a s
et
s, 
of
 w
hi
ch
 th
e s
et
us
ed
 b
y 
H
ár
os
i (
H
ár
os
i, 
19
94
) i
s t
he
 m
os
t e
xt
en
siv
e.
 M
or
eo
ve
r, 
in
th
e 
w
av
el
en
gt
h 
do
m
ai
n 
cr
iti
ca
l f
or
 s
tic
kl
eb
ac
k 
ro
ds
 a
nd
 M
-c
on
es
[
m
ax
(A
1)
 b
et
w
ee
n 
50
0 
an
d 
52
0n
m
], 
th
e 
H
ár
os
i 
pr
ed
ic
tio
ns
 f
or
m
ax
(A
2)
 ar
e r
at
he
r p
re
ci
se
ly
 in
te
rm
ed
ia
te
 b
et
w
ee
n 
th
os
e o
f t
he
 tw
o
ot
he
rs
. T
he
 m
ax
im
al
 d
iff
er
en
ce
 in
 p
re
di
ct
ed
 
m
ax
(A
2)
 in
 th
is 
do
m
ai
n
is 
±5
nm
, w
hi
ch
 w
ou
ld
 sl
ig
ht
ly
 ch
an
ge
 o
ur
 A
1:
A
2 
es
tim
at
es
, b
ut
 b
y
to
o 
lit
tle
 to
 b
e 
of
 a
ny
 s
ig
ni
fic
an
ce
 fo
r t
he
 c
on
cl
us
io
ns
. A
ro
un
d 
L-
co
ne
 
m
ax
(A
1)
 (
55
0n
m
), 
th
e 
H
ár
os
i a
nd
 W
hi
tm
or
e?
Bo
w
m
ak
er
re
la
tio
ns
hi
ps
 g
iv
e p
ra
ct
ic
al
ly
 id
en
tic
al
 pr
ed
ic
tio
ns
, w
he
re
as
 
m
ax
(A
2)
ac
co
rd
in
g 
to
 th
e 
Pa
rry
?B
ow
m
ak
er
 r
el
at
io
ns
hi
p 
is 
lo
w
er
 b
y 
m
or
e
th
an
 5
nm
 in
 th
is 
do
m
ai
n.
 T
he
 d
iff
er
en
ce
 w
ou
ld
 n
ot
 s
ig
ni
fic
an
tly
af
fe
ct
 th
e 
co
m
pa
ris
on
 o
f A
1(
%
) i
n 
M
- a
nd
 L
-c
on
es
, h
ow
ev
er
.
Th
e 
pe
rfo
rm
an
ce
 o
f A
1 
an
d 
A2
 ro
ds
 a
nd
 c
on
es
 in
 th
e 
lig
ht
en
vi
ro
nm
en
ts
 o
f t
he
 s
tic
kl
eb
ac
ks
Ro
ds
?O
pt
im
al
? 
pe
rfo
rm
an
ce
 o
f 
a 
vi
su
al
 p
ig
m
en
t 
de
pe
nd
s 
on
 w
ha
t 
is
as
su
m
ed
 to
 b
e 
its
 m
ai
n 
ta
sk
. F
or
 ro
d 
pi
gm
en
ts,
 th
e b
en
ch
m
ar
k 
of
te
n
ad
op
te
d 
is 
ab
so
lu
te
 v
isu
al
 se
ns
iti
vi
ty
. T
hi
s r
eq
ui
re
s m
ax
im
iz
in
g 
th
e
SN
R 
in
 v
er
y 
di
m
 li
gh
t, 
w
he
re
 th
e 
do
m
in
an
t n
oi
se
 is
 ?d
ar
k 
no
ise
?,
in
tri
ns
ic
 to
 th
e 
vi
su
al
 n
eu
ro
ns
, r
at
he
r 
th
an
 n
oi
se
 a
ris
in
g 
fro
m
 th
e
Po
iss
on
 fl
uc
tu
at
io
ns
 o
f t
he
 p
ho
to
n 
flu
x 
(B
ar
lo
w
, 1
95
6)
. I
n 
ro
ds
 o
f
m
an
y 
sp
ec
ie
s, 
th
e m
ai
n 
in
tri
ns
ic
 n
oi
se
 co
m
po
ne
nt
 li
ab
le
 to
 in
te
rfe
re
w
ith
 li
gh
t d
et
ec
tio
n 
co
m
es
 fr
om
 ra
nd
om
ly
 o
cc
ur
rin
g 
sp
on
ta
ne
ou
s
(th
er
m
al
) 
ac
tiv
at
io
ns
 o
f 
vi
su
al
-p
ig
m
en
t 
m
ol
ec
ul
es
 (
Ba
yl
or
 e
t 
al
.,
19
80
; A
ho
 e
t a
l.,
 1
98
8;
 A
la
-L
au
ril
a 
et
 a
l.,
 2
00
4a
; L
uo
 e
t a
l.,
 2
01
1)
.
M
ax
im
iz
in
g 
th
e 
SN
R
 th
en
 re
qu
ire
s n
ot
 o
nl
y 
th
at
 th
e v
isu
al
 p
ig
m
en
t
ca
tc
h 
ph
ot
on
s e
ffi
ci
en
tly
, b
ut
 al
so
 th
at
 it
 b
e t
he
rm
al
ly
 st
ab
le
. B
ec
au
se
th
e 
ra
te
 o
f t
he
rm
al
 a
ct
iv
at
io
n 
of
 v
isu
al
 p
ig
m
en
ts 
co
rre
la
te
s s
tro
ng
ly
w
ith
 re
d 
se
ns
iti
vi
ty
 (L
uo
 e
t a
l.,
 2
01
1)
, o
pt
im
iz
at
io
n 
of
 a
 p
ig
m
en
t
fo
r l
ig
ht
 e
nv
iro
nm
en
ts 
ric
h 
in
 lo
ng
 w
av
el
en
gt
hs
 fa
ce
s 
an
 in
tri
ca
te
tra
de
-o
ff.
 T
he
 ad
va
nt
ag
e o
f a
 re
d-
sh
ift
 th
at
 in
cr
ea
se
s q
ua
nt
um
 ca
tc
h
(Q
C)
 in
 a
 c
er
ta
in
 e
nv
iro
nm
en
t m
ay
 b
e 
of
fs
et
 o
r 
ev
en
 r
ev
er
se
d 
in
te
rm
s o
f S
N
R 
by
 th
e a
ss
oc
ia
te
d 
in
cr
ea
se
 in
 th
er
m
al
 n
oi
se
. I
nc
re
as
in
g
Th
e 
Jo
ur
na
l o
f E
xp
er
im
en
ta
l B
iol
og
y 
21
5 
(1
6)
no
ise
 is
 a
n 
in
ev
ita
bl
e 
co
rre
la
te
 w
he
n 
re
d-
tu
ni
ng
 is
 a
ch
ie
ve
d 
by
 a
n
A
1 
to
 A
2 
ch
ro
m
op
ho
re
 s
w
itc
h 
in
 th
e 
sa
m
e 
op
sin
 (
D
on
ne
r 
et
 a
l.,
19
90
; A
la
-L
au
ril
a 
et
 a
l.,
 2
00
4b
; A
la
-L
au
ril
a 
et
 a
l.,
 2
00
7)
, w
he
re
as
re
d-
tu
ni
ng
 b
y 
op
sin
 c
ha
ng
es
 m
ay
 c
om
bi
ne
 s
pe
ct
ra
lly
 r
el
ev
an
t
am
in
o 
ac
id
 su
bs
tit
ut
io
ns
 w
ith
 o
th
er
 (t
he
rm
al
ly
 re
le
va
nt
) a
m
in
o 
ac
id
su
bs
tit
ut
io
ns
 th
at
 m
iti
ga
te
 th
e d
ec
re
as
e i
n 
th
er
m
al
 st
ab
ili
ty
 (F
yh
rq
ui
st
et
 a
l.,
 1
99
8;
 K
os
ke
la
in
en
 e
t a
l.,
 2
00
0)
.
H
ow
ev
er
, t
he
 m
ain
 g
oa
l 
fo
r 
ro
d 
vi
sio
n 
ne
ed
 n
ot
 a
lw
ay
s 
be
 t
o
m
ax
im
iz
e 
ab
so
lu
te 
se
ns
iti
vi
ty
, b
ut
 to
 su
pp
or
t g
oo
d 
vi
sio
n 
at
 sl
ig
ht
ly
hi
gh
er
 (
sti
ll 
sc
ot
op
ic)
 l
ig
ht
 l
ev
el
s. 
Fr
om
 s
om
e 
m
ea
n 
lu
m
in
an
ce
up
w
ar
ds
, p
ho
to
n 
flu
ct
ua
tio
ns
 w
ill
 s
ur
pa
ss
 th
er
m
al
 a
ct
iv
at
io
n 
as
 th
e
m
ai
n 
so
ur
ce
 o
f p
ig
m
en
t-o
rig
in
at
ed
 n
oi
se
 ev
en
 in
 p
ho
to
re
ce
pt
or
s w
ith
?n
oi
sy
? p
ig
m
en
ts.
 A
bo
ve
 th
at 
le
ve
l, 
sp
ec
tra
l t
un
in
g 
fo
r i
nc
re
as
ed
 Q
C
w
ill
 a
lw
ay
s 
in
cr
ea
se
 S
N
R.
 (T
he
 c
rit
ic
al
 li
gh
t l
ev
el 
in
 it
se
lf 
w
ill
, o
f
co
ur
se
, d
ep
en
d 
on
 th
e 
no
isi
ne
ss
 o
f t
he
 p
ig
m
en
t.)
 T
hi
s i
de
a 
ha
s b
ee
n
in
vo
ke
d 
to
 e
xp
la
in
 g
en
er
al
 r
od
/c
on
e 
di
ffe
re
nc
es
 (
Ba
rlo
w
, 
19
57
;
Ly
th
go
e,
 19
84
), 
bu
t m
ay
 al
so
 be
 ap
pl
ie
d t
o v
ar
ia
tio
n 
in
 ro
d p
ro
pe
rti
es
.
Fi
g.
8A
 s
ho
w
s 
a 
fa
m
ily
 o
f s
pe
ct
ra
 (n
or
m
al
iz
ed
 to
 u
ni
ty
 a
t p
ea
k)
de
sc
rib
in
g 
th
e 
do
w
nw
el
lin
g 
lig
ht
 a
t d
iff
er
en
t d
ep
th
s 
in
 o
ne
 o
f t
he
ha
bi
ta
ts
, 
H
EL
, 
m
ea
su
re
d 
in
 d
ay
lig
ht
 i
n 
Se
pt
em
be
r 
20
11
 (
se
e
M
at
er
ia
ls 
an
d 
m
et
ho
ds
). 
Th
e 
sp
ec
tra
 (p
ea
ki
ng
 a
ro
un
d 
57
0n
m
) a
re
qu
ite
 re
pr
es
en
ta
tiv
e 
of
 a
ll 
ex
ce
pt
 o
ne
 (A
BB
) o
f t
he
 h
ab
ita
ts 
in
 th
e
pr
es
en
t s
tu
dy
. O
th
er
 s
pe
ct
ra
 m
ea
su
re
d 
at
 th
e 
sa
m
e 
tim
e 
w
er
e 
IS
O
(p
ea
k 
tra
ns
m
iss
io
n 
at
 ca
. 5
75
nm
), 
RY
T 
(5
65
nm
) a
nd
 P
Y
O
 (5
65
nm
).
Th
e f
ou
r r
em
ai
ni
ng
 h
ab
ita
ts 
w
er
e n
ot
 m
ea
su
re
d,
 b
ut
 B
O
L,
 W
H
I a
nd
M
A
S 
ap
pe
ar
ed
 s
im
ila
r 
to
 th
e 
ot
he
rs
 a
s 
ju
dg
ed
 b
y 
ey
e.
 T
he
 o
nl
y
ob
vi
ou
s 
ou
tli
er
 i
s 
A
BB
, a
 h
um
ic
 p
on
d 
w
ith
 s
tro
ng
ly
 r
ed
-s
hi
fte
d
tra
ns
m
itt
an
ce
.
Th
e 
ve
rti
ca
l l
in
es
 in
 F
ig
.8
 m
ar
k 
m
ax
of
 th
e 
pu
re
 A
1 
(v
io
le
t) 
an
d
pu
re
 A
2 
(o
ra
ng
e)
 v
er
sio
ns
 o
f t
he
 ro
d 
pi
gm
en
t. 
Tw
o 
po
in
ts 
ar
e 
w
or
th
no
tin
g.
 F
irs
t, 
re
ga
rd
le
ss
 o
f c
hr
om
op
ho
re
, r
od
 a
bs
or
ba
nc
e 
sp
ec
tra
 a
re
po
sit
io
ne
d 
at
 fa
r t
oo
 s
ho
rt 
w
av
el
en
gt
hs
 to
 m
ak
e 
ef
fic
ie
nt
 u
se
 o
f t
he
av
ail
ab
le
 li
gh
t u
nd
er
 m
os
t i
llu
m
in
at
io
ns
 (e
xc
ep
t m
ay
be
 u
nd
er
 th
e b
lu
e
sk
yl
ig
ht
 a
t 
du
sk
 o
r 
da
w
n)
, a
 w
el
l-k
no
w
n 
sit
ua
tio
n 
in
 c
oa
sta
l a
nd
fre
sh
w
at
er
 f
ish
 s
pe
ci
es
 (
Ly
th
go
e, 
19
79
; 
Ly
th
go
e, 
19
84
). 
Se
co
nd
,
10
0%
 A
2 
ch
ro
m
op
ho
re
 w
ou
ld
 p
ro
vi
de
 th
e 
be
st 
sp
ec
tra
l m
at
ch
 o
f t
he
ro
d 
pi
gm
en
t t
o 
th
e 
do
w
nw
el
lin
g 
lig
ht
 in
 a
ll 
th
e 
w
at
er
 b
od
ie
s o
f t
he
pr
es
en
t s
tu
dy
. W
hy
, t
he
n,
 d
o 
no
t a
ll 
ei
gh
t p
op
ul
at
io
ns
 u
se
 A
2 
in
 ro
ds
?
Th
e 
m
os
t r
ea
so
na
bl
e 
ex
pl
an
at
io
n 
is 
th
e 
no
isi
ne
ss
 o
f A
2 
pi
gm
en
ts.
Jo
ke
la
-M
ää
ttä
 e
t a
l. 
(J
ok
el
a-
M
ää
ttä
 e
t a
l.,
 2
00
7)
 h
av
e 
ca
lc
ul
at
ed
re
la
tiv
e 
Q
C
 (Q
C r
el
) a
nd
 c
on
ce
pt
ua
l S
N
R 
at
 th
e 
ab
so
lu
te
 th
re
sh
ol
d
(S
N
R
da
rk
) o
f 
A
1 
an
d 
A
2 
vi
su
al
 p
ig
m
en
ts 
as
 fu
nc
tio
ns
 o
f 
m
ax
fo
r
fiv
e 
di
ffe
re
nt
 aq
ua
tic
 e
nv
iro
nm
en
ts,
 so
m
e o
f w
hi
ch
 ar
e 
ve
ry
 si
m
ila
r
to
 th
e 
on
es
 u
se
d 
in
 th
e 
pr
es
en
t s
tu
dy
, a
nd
 s
um
m
ar
iz
ed
 th
e 
re
su
lts
in
 g
ra
ph
ic
 fo
rm
 (t
he
ir 
fig
.3
). 
Ca
lc
ul
at
io
n 
of
 Q
C
 is
 s
tra
ig
ht
fo
rw
ar
d
(c
on
vo
lu
tio
n 
of
 p
ig
m
en
t 
ab
so
rp
ta
nc
e 
sp
ec
tra
 w
ith
 i
llu
m
in
at
io
n
sp
ec
tra
). 
Fo
r 
ca
lc
ul
at
io
n 
of
 S
N
R
da
rk
it 
m
ay
 b
e 
as
su
m
ed
 t
ha
t 
th
e
fr
eq
ue
nc
y 
of
 t
he
rm
al
 p
ig
m
en
t 
ac
tiv
at
io
ns
 i
s 
a 
m
on
ot
on
ic
al
ly
in
cr
ea
si
ng
 fu
nc
tio
n 
of
 
m
ax
, F
(
m
ax
), 
as
 m
od
el
le
d 
by
 A
la
-L
au
ril
a 
et
al
. (
A
la
-L
au
ril
a 
et
 a
l.,
 2
00
4a
) a
nd
 e
ss
en
tia
lly
 c
on
fir
m
ed
 b
y 
Lu
o 
et
al
. (
Lu
o 
et
 a
l.,
 2
01
1)
. T
he
 n
oi
se
 in
tri
ns
ic
 to
 th
e 
vi
su
al
 p
ig
m
en
t i
s
pr
op
or
tio
na
l t
o 
th
e s
ta
nd
ar
d 
de
vi
at
io
n o
f P
oi
ss
on
-d
ist
rib
ut
ed
 th
er
m
al
?d
ar
k?
 e
ve
nt
s 
w
ith
in
 s
om
e 
in
te
gr
at
io
n 
tim
e 
t i.
 B
ec
au
se
 th
e 
Po
iss
on
sta
nd
ar
d 
de
vi
at
io
n 
is 
eq
ua
l t
o 
th
e 
sq
ua
re
 ro
ot
 o
f t
he
 m
ea
n 
(re
la
tiv
e)
,
SN
R d
ar
k
m
ay
 b
e 
de
fin
ed
 a
s:
SN
R d
ar
k
Q
C r
el
 / 
[F
(
m
ax
)
t i]
. 
(1
)
A
s 
on
ly
 re
la
tiv
e 
va
lu
es
 in
te
re
st 
us
 h
er
e, 
th
e 
in
te
gr
at
io
n 
tim
e 
t i
m
ay
 b
e 
us
ed
 a
s 
an
 a
rb
itr
ar
y 
pr
op
or
tio
na
lit
y 
co
ns
ta
nt
. S
N
R
da
rk
is 
a
re
le
va
nt
 m
ea
su
re
 o
f p
ig
m
en
t p
er
fo
rm
an
ce
 a
t t
he
 v
er
y 
lo
w
es
t l
ig
ht
le
ve
ls,
 w
he
re
 th
er
m
al
 ac
tiv
at
io
ns
 d
om
in
at
e o
ve
r p
ho
to
n 
flu
ct
ua
tio
ns
as
 a
 s
ou
rc
e 
of
 p
ig
m
en
t-o
rig
in
at
ed
 n
oi
se
. E
sti
m
at
es
 o
f 
Q
C
re
l
an
d
27
71
St
ick
leb
ac
k 
vis
ua
l p
igm
en
ts
SN
R d
ar
k
fo
r t
he
 A
1 
an
d 
A
2 
ve
rs
io
ns
 o
f s
tic
kl
eb
ac
k 
ro
d 
pi
gm
en
t i
n
th
e 
pr
es
en
t h
ab
ita
ts 
(e
xc
ep
tin
g 
A
BB
) c
an
 b
e 
in
te
rp
ol
at
ed
 fr
om
 tw
o
of
 th
e c
ur
ve
 se
ts 
in
 Jo
ke
la
-M
ää
ttä
 et
 al
. (
Jo
ke
la
-M
ää
ttä
 et
 al
., 
20
07
),
w
hi
ch
 re
fe
r t
o 
lig
ht
 sp
ec
tra
 p
ea
ki
ng
 at
 5
60
nm
 (t
he
ir 
B)
 a
nd
 5
80
nm
(th
ei
r B
p),
 re
sp
ec
tiv
el
y.
 T
he
 e
sti
m
at
es
 su
gg
es
t t
ha
t r
od
s w
ith
 th
e A
2
ch
ro
m
op
ho
re
 w
ou
ld
 ca
tc
h 
ca
. 3
0%
 m
or
e q
ua
nt
a t
ha
n 
th
os
e w
ith
 th
e
A
1 
ch
ro
m
op
ho
re
 o
n 
av
er
ag
e 
in
 l
ig
ht
 e
nv
iro
nm
en
ts 
lik
e 
H
EL
(F
ig
.8
A
). 
Ju
dg
ed
 b
y 
SN
R d
ar
k, 
th
e 
re
la
tio
ns
hi
p 
is 
re
ve
rs
ed
: a
t t
he
ab
so
lu
te
 th
re
sh
ol
d,
 A
1 
ro
ds
 w
ou
ld
 p
er
fo
rm
 m
or
e 
th
an
 5
0%
 b
et
te
r
th
an
 A
2 
ro
ds
 o
n 
av
er
ag
e.
 A
n 
ul
tra
-a
da
pt
at
io
ni
st 
hy
po
th
es
is 
m
ig
ht
be
 th
at
 g
ro
up
 2
 st
ic
kl
eb
ac
ks
 ?w
an
t t
o?
 se
e 
w
el
l a
t m
od
er
at
e s
co
to
pi
c
lig
ht
 l
ev
el
s 
(a
nd
 t
hu
s 
us
e 
A
2)
, 
w
he
re
as
 g
ro
up
 1
 f
ish
 ?
w
an
t 
to
?
m
ax
im
iz
e 
ab
so
lu
te
 s
en
sit
iv
ity
 (a
nd
 th
us
 u
se
 A
1)
. (
In
 h
um
ic
 la
ke
s
su
ch
 as
 A
BB
, h
ow
ev
er
, A
2 
w
ou
ld
 b
e s
up
er
io
r i
n 
te
rm
s o
f b
ot
h 
Q
C r
el
an
d 
SN
R d
ar
k.)
 T
o 
ev
al
ua
te
 th
is 
hy
po
th
es
is,
 o
ne
 w
ou
ld
 h
av
e 
to
 st
ud
y
th
e b
eh
av
io
ur
 o
f t
he
 fi
sh
 in
 th
ei
r n
at
ur
al
 h
ab
ita
ts 
in
 d
iff
er
en
t s
ea
so
ns
.
Co
ne
s
In
 b
rig
ht
er
 li
gh
t, 
th
e 
di
sa
dv
an
ta
ge
s 
br
ou
gh
t b
y 
th
e 
str
on
ge
r 
?d
ar
k
no
ise
? a
nd
 lo
w
er
 ph
ot
os
en
sit
iv
ity
 o
f A
2 
co
m
pa
re
d w
ith
 A
1 
pi
gm
en
ts
(c
f. 
D
ar
tn
al
l, 
19
72
; B
rid
ge
s, 
19
72
) a
re
 ex
pe
ct
ed
 to
 m
at
te
r m
uc
h 
le
ss
.
H
en
ce
, 
co
ne
s 
m
ay
 h
av
e 
le
ss
 r
ea
so
n 
th
an
 r
od
s 
to
 a
vo
id
 t
he
 A
2
ch
ro
m
op
ho
re
, a
nd
 o
pt
im
al
 ch
ro
m
op
ho
re
 p
ro
po
rti
on
s i
n 
a g
iv
en
 li
gh
t
en
vi
ro
nm
en
t m
ay
 b
e 
qu
ite
 d
iff
er
en
t f
or
 c
on
es
 a
nd
 ro
ds
. I
f t
he
 ta
sk
is 
ac
hr
om
at
ic
 c
on
tra
st 
di
sc
rim
in
at
io
n 
by
 a
 si
ng
le
 ty
pe
 o
f c
on
e,
 Q
C
is 
th
e 
re
le
va
nt
 m
ea
su
re
 o
f p
ig
m
en
t p
er
fo
rm
an
ce
 in
 b
rig
ht
er
 li
gh
t.
Es
tim
at
es
 b
as
ed
 o
n 
th
e 
m
od
el
lin
g 
of
 J
ok
el
a-
M
ää
ttä
 e
t a
l. 
(J
ok
el
a-
M
ää
ttä
 e
t a
l.,
 2
00
7)
 (s
ee
 a
bo
ve
) s
ug
ge
st 
th
at
 th
e 
A
2 
ve
rs
io
n 
of
 th
e
M
-c
on
e 
pi
gm
en
t a
ch
ie
ve
s 
30
%
 h
ig
he
r Q
C 
th
an
 it
s A
1 
co
un
te
rp
ar
t
in
 a
 l
ig
ht
 e
nv
iro
nm
en
t 
su
ch
 a
s 
H
EL
 (
Fi
g.
8A
). 
Fo
r 
th
e 
L-
co
ne
pi
gm
en
t, 
ho
w
ev
er
, 
th
e 
A
1 
ve
rs
io
n 
re
m
ai
ns
 
su
pe
rio
r, 
as
Q
C A
1/Q
C A
2
1.
5.
 Y
et
 th
e 
L-
co
ne
s o
f t
he
 lo
ca
l H
EL
 p
op
ul
at
io
n 
ha
d
ne
ar
ly
 1
00
%
 A
2 
(s
ee
 R
es
ul
ts)
.
Th
is
 
ap
pa
re
nt
 
pa
ra
do
x 
is 
re
so
lv
ed
, 
ho
w
ev
er
, 
w
he
n 
th
e
pe
rfo
rm
an
ce
 o
f L
-c
on
es
 is
 re
la
te
d 
to
 th
ei
r m
ai
n 
ta
sk
, c
ol
ou
r v
isi
on
,
w
he
re
 th
e 
el
em
en
ta
ry
 o
pe
ra
tio
n 
is 
w
av
el
en
gt
h 
di
sc
rim
in
at
io
n 
by
co
m
pa
ris
on
 o
f s
ig
na
ls 
fro
m
 M
- a
nd
 L
-c
on
es
. F
ig
.8
B 
ill
us
tra
te
s h
ow
a 
m
ea
su
re
 o
f 
w
av
el
en
gt
h 
di
sc
rim
in
at
io
n 
ba
se
d 
on
 s
ub
tra
ct
iv
e
co
up
lin
g 
ca
n 
be
 
de
riv
ed
 
fr
om
 
M
?L
 
di
ffe
re
nc
e 
sp
ec
tra
.
D
isc
rim
in
at
io
n 
is 
be
st 
in
 th
e 
do
m
ai
ns
 w
he
re
 th
e 
M
?L
 d
iff
er
en
ce
sig
na
l c
ha
ng
es
 st
ee
pl
y 
as
 fu
nc
tio
n 
of
 w
av
el
en
gt
h 
[i.
e.
 th
e d
er
iv
at
iv
e
|d
(M
?L
)/d
| i
s l
ar
ge
]. 
Th
e m
ai
n 
do
m
ai
ns
 ar
e m
ar
ke
d 
by
 a 
vi
ol
et
 b
ar
fo
r t
he
 A
1 
pi
gm
en
ts 
an
d 
by
 an
 o
ra
ng
e b
ar
 fo
r t
he
 A
2 
pi
gm
en
ts 
(th
es
e
ba
rs
 h
av
e b
ee
n 
re
pr
od
uc
ed
 in
 p
an
el
 A
). 
O
n 
th
e w
ho
le
, t
he
 M
?L
 p
ai
r
us
in
g 
A
2 
pi
gm
en
ts 
is 
se
en
 to
 m
at
ch
 th
e 
lig
ht
 s
pe
ct
ra
 m
uc
h 
be
tte
r
th
an
 th
at
 u
sin
g A
1.
 A
 cr
uc
ia
l f
ac
to
r i
s t
he
 p
ro
tra
ct
ed
 lo
ng
-w
av
el
en
gt
h
lim
b 
of
 th
e M
-c
on
e A
2 
pi
gm
en
t, 
w
hi
ch
 e
xt
en
ds
 th
e 
up
pe
r b
ou
nd
 o
f
th
e 
do
m
ai
n 
of
 g
oo
d 
di
sc
rim
in
at
io
n 
fro
m
 5
75
 to
 6
30
nm
. H
ow
ev
er
,
it 
m
us
t b
e 
re
m
em
be
re
d 
th
at
 th
e 
A
1 
to
 A
2 
sw
itc
h 
w
ill
 a
lso
 re
d-
sh
ift
th
e s
ho
rt-
w
av
e l
im
b o
f t
he
 M
-c
on
e,
 w
hi
ch
 co
ul
d 
in
 tu
rn
 co
m
pr
om
ise
w
av
el
en
gt
h 
di
sc
rim
in
at
io
n 
at
 t
he
 i
nt
er
fa
ce
 w
ith
 S
-c
on
es
. 
A
 f
ul
l
an
al
ys
is 
of
 M
-c
on
e 
pe
rfo
rm
an
ce
 i
n 
w
av
el
en
gt
h 
di
sc
rim
in
at
io
n
w
ou
ld
 h
av
e 
to
 o
bs
er
ve
 t
he
 d
em
an
ds
 o
f 
bo
th
 ?
re
d?
gr
ee
n?
 a
nd
?y
el
lo
w
?b
lu
e?
 o
pp
on
en
cy
, a
nd
 a
 fu
ll 
fu
nc
tio
na
l d
es
cr
ip
tio
n 
w
ou
ld
ha
ve
 to
 b
e 
fo
rm
ul
at
ed
 in
 te
rm
s 
of
 th
e 
re
su
lta
nt
 c
ol
ou
r s
pa
ce
 (e
.g
.
V
or
ob
ye
v 
an
d 
O
so
rio
, 1
99
8)
.
H
er
e, 
ho
w
ev
er
, w
e 
sh
al
l c
on
sid
er
 o
nl
y 
on
e 
se
ct
io
n 
th
ro
ug
h 
th
e
co
m
pl
ex
 d
isc
rim
in
at
io
n 
sp
ac
e.
 A
ss
um
e 
th
at 
A
2 
in
 M
-c
on
es
 is
 fi
xe
d
at
 1
00
%
. H
ow
 d
oe
s M
?L
 d
isc
rim
in
at
io
n 
ch
an
ge
 w
he
n 
th
e p
er
ce
nt
ag
e
of
 A
2 
in
 L
-c
on
es
 [d
en
ot
ed
 L
(A
2)
] r
ise
s 
fro
m
 0
 to
 1
00
%
? 
In
 F
ig
.9
,
th
e 
in
se
t s
ho
w
s a
 fa
m
ily
 o
f M
?L
 d
iff
er
en
ce
 sp
ec
tra
 a
t 1
0%
 in
te
rv
al
s
of
 L
(A
2)
. B
es
id
es
 th
e w
id
th
 o
f t
he
 d
isc
rim
in
ati
on
 d
om
ai
n,
 th
e c
ru
ci
al
va
ria
bl
e i
s t
he
 st
ee
pn
es
s o
f t
he
 di
ffe
re
nc
e s
pe
ct
ru
m
 w
ith
in
 th
at
 do
m
ai
n
[|d
(M
?L
)/d
|; 
se
e 
ab
ov
e]
, 
w
hi
ch
 d
ef
in
es
 r
es
ol
vi
ng
 p
ow
er
. 
Th
e
ste
ep
ne
ss
 th
er
e 
is 
ne
ar
ly
 c
on
sta
nt
 a
nd
 c
an
 b
e 
de
sc
rib
ed
 b
y 
str
ai
gh
t
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
?????? ? ??????????????
??
??
??
??
??
?????
?
??
?
??????? ?????????
?
??
??
??
??
??
??
?
?
??
??
??
??
??
??
??
?????
?
??
?
??
?
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
?
??
??
??
??
??
??
?
?
??? ??? ???? ?????? ????????????? ? ? ???? ? ???
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
??
?
Fi
g.
8.
 V
isu
al 
pig
m
en
ts 
wi
th
 A
2 
ch
ro
m
op
ho
re
 p
ro
vid
e 
be
tte
r m
at
ch
es
 to
 th
e
pr
es
en
t l
igh
t e
nv
iro
nm
en
ts 
of
 th
e 
sti
ck
leb
ac
ks
 th
an
 th
os
e 
wi
th
 A
1
ch
ro
m
op
ho
re
. T
he
 s
pe
ctr
al 
dis
tri
bu
tio
n 
of 
do
wn
we
llin
g 
lig
ht
 a
t d
iffe
re
nt
de
pth
s i
n 
th
e 
ha
bit
at
 H
EL
 (r
ep
re
se
nt
at
ive
 o
f a
ll t
he
 h
ab
ita
ts 
ex
ce
pt
 th
e 
re
d-
sh
ifte
d 
AB
B)
 is
 h
er
e 
co
m
pa
re
d 
wi
th
 ro
d 
m
ax
(v
er
tic
al 
lin
es
: v
iol
et
, A
1;
or
an
ge
, A
2)
, a
nd
 d
om
ain
s 
of 
go
od
 w
av
ele
ng
th
 d
isc
rim
ina
tio
n 
as
 d
er
ive
d
fro
m 
by
 th
e 
M
?L
 c
on
e 
dif
fe
re
nc
e 
sp
ec
tru
m
 (h
or
izo
nt
al 
ba
rs
: v
iol
et
, A
1;
or
an
ge
, A
2)
. (
A)
Th
e 
cu
rv
e 
fa
mi
ly 
giv
es
 s
pe
ctr
a 
of
 d
ow
nw
ell
ing
 lig
ht
 (q
ua
nt
a
pe
r u
nit
 a
re
a 
an
d 
un
it 
tim
e,
 re
lat
ive
 u
nit
s)
 m
ea
su
re
d 
in 
da
yti
me
 in
Se
pt
em
be
r 2
01
1 
at
 d
ep
ths
 o
f 1
 (b
ro
ad
es
t s
pe
ctr
um
), 
2,
 3
, 5
, 8
 a
nd
 9
.4
m
(n
ar
ro
we
st 
sp
ec
tru
m
). 
(B
)H
ow
 th
e 
do
ma
ins
 o
f g
oo
d 
wa
ve
len
gth
dis
cr
im
ina
tio
n 
ar
e 
de
riv
ed
 fr
om
 M
?L
 d
iffe
re
nc
e 
sp
ec
tra
. T
op
 ro
w:
 sp
ec
tra
 o
f
M
-c
on
es
 (g
re
en
) a
nd
 L
-c
on
es
 (r
ed
) w
ith
 A
1 
(le
ft)
 a
nd
 A
2 
(ri
gh
t)
ch
ro
m
op
ho
re
. B
ot
to
m 
ro
w:
 M
?L
 d
iffe
re
nc
e 
sp
ec
tra
 (b
lac
k 
cu
rv
es
). 
Th
e
ste
ep
 p
ar
ts 
th
at 
co
rre
sp
on
d 
to
 d
om
ain
s o
f h
igh
 w
av
ele
ng
th
 re
so
lut
ion
 s
pa
n
ca
. 4
75
?5
75
nm
 fo
r A
1 
(vi
ole
t b
ar
) a
nd
 c
a.
 5
20
?6
30
nm
 fo
r A
2 
(o
ra
ng
e 
ba
r).
             dc_892_14
27
72
lin
es
. T
he
 s
lo
pe
 c
oe
ffi
ci
en
ts 
of
 th
es
e 
lin
es
 (s
ui
ta
bl
y 
no
rm
al
ize
d)
m
ay
 be
 u
se
d 
as
 re
la
tiv
e m
ea
su
re
s o
f w
av
el
en
gt
h 
di
sc
rim
in
at
io
n.
 T
he
se
ha
ve
 b
ee
n 
pl
ot
te
d 
as
 fu
nc
tio
ns
 o
f L
(A
2)
 in
 F
ig
.9
 (v
io
le
t c
ur
ve
 in
 th
e
m
ai
n 
pa
ne
l),
 
sh
ow
in
g 
th
at
 
w
av
el
en
gt
h 
re
so
lu
tio
n 
im
pr
ov
es
m
on
ot
on
ic
al
ly
 w
ith
 in
cr
ea
sin
g 
L(
A
2)
. T
hi
s 
fu
nc
tio
n 
w
ou
ld
 h
ol
d 
at
hi
gh
 il
lu
m
in
at
io
n 
le
ve
ls,
 w
he
re
 p
ho
to
n 
flu
ct
ua
tio
ns
 d
om
in
at
e 
ov
er
th
er
m
al
 p
ig
m
en
t a
ct
iv
at
io
ns
 a
s a
 so
ur
ce
 o
f p
ig
m
en
t-o
rig
in
at
ed
 n
oi
se
.
A
t l
ow
 li
gh
t l
ev
el
s, 
ho
w
ev
er
, t
he
 in
tri
ns
ic
 n
oi
sin
es
s o
f A
2 
pi
gm
en
ts
in
 g
en
er
al
 a
nd
 L
(A
2)
 p
ig
m
en
t i
n 
pa
rti
cu
la
r c
an
no
t b
e 
ne
gl
ec
te
d,
 a
nd
in
 th
e 
lim
iti
ng
 c
as
e, 
th
e 
th
er
m
al
 p
ig
m
en
t a
ct
iv
at
io
ns
 a
re
 c
om
pl
et
el
y
do
m
in
an
t c
om
pa
re
d w
ith
 ph
ot
oa
ct
iv
at
io
ns
. T
he
 th
er
m
al 
ac
tiv
at
io
n r
at
e
of
 th
e L
-c
on
e A
2 p
ig
m
en
t m
ay
 be
 as
su
m
ed
 to
 b
e s
om
e 5
0 t
im
es
 hi
gh
er
th
an
 th
at
 o
f e
ith
er
 M
-c
on
e A
2 o
r L
-c
on
e A
1 
pi
gm
en
ts 
(c
f. 
A
la
-L
au
ril
a
et
 a
l.,
 2
00
4a
; A
la
-L
au
ril
a 
et 
al
., 
20
07
; L
uo
 e
t a
l.,
 2
01
1)
. T
he
re
fo
re
,
al
m
os
t a
ll 
(>
90
%
) o
f t
he
 th
er
m
al
 a
ct
iv
at
io
ns
 li
ab
le
 to
 b
lu
r t
he
 M
?L
di
ffe
re
nc
e 
sig
na
l w
ill
 b
e 
du
e 
to
 L
(A
2)
 p
ig
m
en
t w
he
n 
its
 fr
ac
tio
n 
of
ris
es
 a
bo
ve
 so
m
e 
20
%
, a
nd
 th
e 
no
isi
ne
ss
 o
f t
he
 o
th
er
 p
ig
m
en
ts 
m
ay
Th
e 
Jo
ur
na
l o
f E
xp
er
im
en
ta
l B
iol
og
y 
21
5 
(1
6)
be
 n
eg
le
ct
ed
. T
he
 (
re
la
tiv
e)
 w
av
el
en
gt
h 
di
sc
rim
in
at
io
n 
fu
nc
tio
n 
at
th
e 
lo
w
es
t l
ig
ht
 le
ve
ls 
is 
th
en
 g
iv
en
 b
y 
(c
f. 
Eq
n1
):
SN
R d
ar
k
C
/ 
[L
(A
2)
%
], 
(2
)
w
he
re
 C
is 
an
 a
rb
itr
ar
y 
pr
op
or
tio
na
lit
y 
co
ns
ta
nt
. E
qn
2 
is 
pl
ot
te
d 
as
th
e 
lo
w
er
 c
ur
ve
 (b
lu
e)
 in
 F
ig
.9
, g
iv
in
g 
w
av
el
en
gt
h 
di
sc
rim
in
at
io
n
as
 f
un
ct
io
n 
of
 A
2 
pe
rc
en
ta
ge
 in
 L
-c
on
es
 a
t v
er
y 
lo
w
 li
gh
t l
ev
el
s.
Ev
en
 th
en
, t
he
re
 is
 si
gn
ifi
ca
nt
 im
pr
ov
em
en
t w
ith
 in
cr
ea
sin
g 
L(
A
2)
at
 le
as
t u
p 
to
 6
0?
70
%
. A
s t
he
 m
ea
n 
lig
ht
 in
te
ns
ity
 in
cr
ea
se
s, 
ph
ot
on
flu
ct
ua
tio
ns
 g
ra
du
al
ly
 c
au
se
 a
n 
in
cr
ea
se
 i
n 
pi
gm
en
t-o
rig
in
at
ed
no
ise
, a
nd
 th
e ?
op
er
at
in
g 
fu
nc
tio
n?
 w
ill
 g
ra
du
al
ly
 sh
ift
 fr
om
 th
e b
lu
e
to
 th
e 
vi
ol
et
 c
ur
ve
. T
he
 m
ai
n 
po
in
t o
f t
hi
s e
xa
m
pl
e 
is 
to
 sh
ow
 th
at
M
?L
 w
av
el
en
gt
h 
di
sc
rim
in
at
io
n 
m
ay
 i
nd
ee
d 
be
ne
fit
 f
ro
m
 h
ig
h
pr
op
or
tio
ns
 o
f A
2 
in
 b
ot
h 
M
- a
nd
 L
-c
on
es
. I
n 
lig
ht
 e
nv
iro
nm
en
ts
w
he
re
 h
ig
h 
ab
so
lu
te
 (s
co
to
pi
c)
 se
ns
iti
vi
ty
 re
qu
ire
s h
ig
h 
pr
op
or
tio
ns
of
 A
1 
in
 r
od
s, 
th
er
e 
ap
pe
ar
 to
 b
e 
go
od
 f
un
ct
io
na
l r
ea
so
ns
 to
 u
se
hi
gh
er
 p
ro
po
rti
on
s 
of
 A
2 
in
 c
on
es
 th
an
 in
 ro
ds
.
Co
nc
lu
si
on
s
D
iff
er
en
ce
s 
in
 v
isu
al
-p
ig
m
en
t 
ab
so
rp
ta
nc
e 
sp
ec
tra
 b
et
w
ee
n 
ei
gh
t
po
pu
la
tio
ns
 o
f n
in
e-
sp
in
ed
 st
ic
kl
eb
ac
k 
w
er
e e
xp
la
in
ed
 b
y 
di
ffe
re
nc
es
in
 th
e 
pr
op
or
tio
ns
 o
f c
hr
om
op
ho
re
s A
1 
an
d 
A
2.
 W
ith
in
 p
op
ul
at
io
ns
,
ch
ro
m
op
ho
re
 p
ro
po
rti
on
s d
iff
er
ed
 si
gn
ifi
ca
nt
ly
 b
etw
ee
n 
ro
ds
 an
d 
M
-
co
ne
s, 
an
d 
be
tw
ee
n 
M
-c
on
es
 an
d 
L-
co
ne
s. 
A
ll 
po
pu
la
tio
ns
 w
ith
 A
1-
do
m
in
at
ed
 ro
ds
 ha
d s
ig
ni
fic
an
tly
 h
ig
he
r p
ro
po
rti
on
s o
f A
2 i
n M
-c
on
es
th
an
 in
 ro
ds
. M
ec
ha
ni
sti
ca
lly
, t
hi
s 
in
di
ca
te
s 
se
le
ct
iv
e 
pr
oc
es
sin
g 
of
11
-c
is
ch
ro
m
op
ho
re
 fo
r d
iff
er
en
t p
ho
to
re
ce
pt
or
 ty
pe
s. 
Fu
nc
tio
na
lly
,
hi
gh
er
 A
1 
pr
op
or
tio
ns
 in
 ro
ds
 ar
e 
co
ns
ist
en
t w
ith
 a
 m
or
e c
om
pe
lli
ng
ne
ed
 to
 li
m
it 
th
er
m
al 
no
ise
, w
he
re
as
 h
ig
he
r 
A
2 
pr
op
or
tio
ns
 in
 M
-
co
ne
s p
ro
vi
de
 a 
be
tte
r s
pe
ctr
al
 m
atc
h 
to
 pr
ev
ail
in
g 
lig
ht
 en
vi
ro
nm
en
ts.
Th
e 
re
su
lts
 s
ug
ge
st 
a 
po
ss
ib
le
 e
co
lo
gi
ca
l 
ro
le
 f
or
 t
he
 d
iff
er
en
t
ch
ro
m
op
ho
re
 d
el
iv
er
y 
pa
th
w
ay
s d
es
cr
ib
ed
 re
ce
nt
ly
.
AC
KN
OW
LE
DG
EM
EN
TS
W
e 
wi
sh
 to
 th
an
k P
ro
f. 
Da
vid
 H
un
t a
nd
 D
r W
ay
ne
 D
av
ies
 fo
r k
ind
ly 
pr
ov
idi
ng
 th
e
pr
im
er
 se
qu
en
ce
s a
nd
 pr
oto
co
ls 
fo
r P
CR
, a
nd
 D
r M
ag
nu
s L
ind
str
öm
 fo
r h
elp
 in
m
ea
su
rin
g t
he
 sp
ec
tra
 of
 d
ow
nw
ell
ing
 lig
ht
 in
 th
e h
ab
ita
ts.
 W
e a
re
 gr
ate
ful
 fo
r t
he
sk
ilfu
l te
ch
nic
al 
as
sis
tan
ce
 of
 D
r M
irk
a J
ok
ela
-M
ää
ttä
 an
d 
Ms
 S
op
hie
 A
mi
no
ff.
FU
ND
IN
G
Th
is 
wo
rk
 w
as
 su
pp
or
te
d 
by
 th
e A
ca
de
m
y o
f F
inl
an
d 
[g
ra
nt 
nu
mb
er
 12
80
81
 to
K.
D.
 an
d 
nu
mb
er
s 1
29
66
2 a
nd
 1
34
72
8 t
o J
.M
.]; 
th
e 
W
ald
em
ar
 vo
n 
Fr
en
ck
ell
Fo
un
da
tio
n,
 T
he
 S
oc
iet
as
 S
cie
nti
ar
um
 F
en
nic
a 
an
d 
th
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ro
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ra
l, 
m
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 m
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 c
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 o
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 p
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at
io
ns
 a
nd
 (i
ii)
 s
im
ila
r 
to
 w
ha
t 
w
as
 fo
un
d 
in
 t
hr
ee
-s
pi
ne
d 
st
ic
kl
eb
ac
ks
 (i
.e
. m
al
es
 
71
ha
ve
 la
rg
er
 h
ea
ds
 a
nd
 ja
w
s 
th
an
 fe
m
al
es
, w
hy
 t
he
 la
tt
er
 a
re
 lo
ng
er
 a
nd
 h
ad
 lo
ng
er
 c
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m
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 m
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) w
as
 k
ep
t 
in
 t
w
o 
of
 t
he
 e
xt
ra
 
12
0
co
nt
ai
ne
rs
 t
o 
pr
ov
id
e 
th
e 
ol
fa
ct
or
y 
cu
es
 o
f p
re
da
to
r.
 A
s 
a 
co
nt
ro
l, 
th
e 
tw
o 
re
m
ai
ni
ng
 
12
1
co
nt
ai
ne
rs
 w
er
e 
fi
lle
d 
w
it
h 
w
at
er
, b
ut
 c
on
ta
in
ed
 n
o 
pe
rc
h.
 P
er
ch
 is
 a
 c
om
m
on
 a
nd
 a
bu
nd
an
t 
12
2
st
ic
kl
eb
ac
k 
pr
ed
at
or
 b
ot
h 
in
 th
e 
Ba
lti
c 
Se
a 
an
d 
th
e 
Fe
nn
os
ca
nd
ia
n 
fr
es
hw
at
er
 s
ys
te
m
s 
(K
ol
i 
12
3
19
90
). 
Fi
sh
 w
it
hi
n 
fa
m
ili
es
, p
re
da
ti
on
 t
re
at
m
en
ts
 a
nd
 r
ac
ks
 w
er
e 
as
si
gn
ed
 ra
nd
om
ly
 in
to
 
12
4
hi
gh
 a
nd
 lo
w
 fo
od
 tr
ea
tm
en
ts
, b
ei
ng
 fe
d 
in
 e
xc
es
s 
tw
o 
ti
m
es
 p
er
 d
ay
 v
s.
 o
nc
e 
pe
r 
tw
o 
da
ys
, 
12
5
re
sp
ec
ti
ve
ly
. 
12
6
Sa
m
pl
in
g 
12
7
A
 d
et
ai
le
d 
de
sc
ri
pt
io
n 
of
 t
he
 b
io
ch
em
ic
al
 c
om
po
si
ti
on
 o
f n
in
e-
sp
in
ed
 s
ti
ck
le
ba
ck
 is
 la
ck
in
g.
 
12
8
H
ow
ev
er
, i
n 
cl
os
el
y 
re
la
te
d 
th
re
e-
sp
in
ed
 s
ti
ck
le
ba
ck
 (G
as
te
ro
st
eu
s 
ac
ul
ea
tu
s)
 c
ar
ca
ss
 a
nd
 
12
9
liv
er
 a
re
 im
p
or
ta
nt
 s
to
re
s 
o
f g
ly
co
ge
n 
an
d 
lip
id
s 
(C
he
lla
pp
a 
et
 a
l. 
19
89
). 
Th
us
 e
vi
sc
er
at
ed
 
13
0
bo
dy
 w
ei
gh
t 
(h
er
ea
ft
er
 le
an
 b
od
y 
w
ei
gh
t)
, w
ei
gh
t 
of
 th
e 
liv
er
, a
nd
 t
he
 w
ei
gh
t 
of
 t
he
 fa
tb
od
y 
13
1
fo
un
d 
in
 t
he
 b
od
y 
ca
vi
ty
 w
er
e 
ch
os
en
 a
s 
pr
ox
ie
s 
of
 e
ne
rg
y 
st
or
ag
e.
 A
t 
ag
e 
of
 3
4 
w
ee
ks
, f
is
h 
13
2
w
er
e 
ov
er
-a
ne
st
he
ti
ze
d 
us
in
g 
M
S 
22
2 
(t
ri
ca
in
e 
m
et
ha
ne
su
lfo
na
te
). 
D
ig
it
al
 im
ag
es
 w
er
e 
13
3
ta
ke
n 
fr
om
 la
te
ra
l s
id
e 
of
 e
ac
h 
fis
h 
fo
r 
m
ea
su
re
m
en
t 
of
 s
ta
nd
ar
d 
le
ng
th
 (t
ak
en
 fr
om
 t
ip
 o
f 
13
4
th
e 
sn
ou
t 
to
 th
e 
ba
se
 o
f t
he
 t
ai
l) 
us
in
g 
a 
di
gi
ta
l c
am
er
a 
se
t 
on
 a
 tr
ip
od
. M
ill
im
et
re
 p
ap
er
 w
as
 
13
5
us
ed
 in
 e
ve
ry
 p
ic
tu
re
 fo
r 
sc
al
in
g.
 S
ta
nd
ar
d 
le
ng
th
 w
as
 t
he
n 
m
ea
su
re
d 
fr
om
 im
ag
es
 u
si
ng
 
13
6
so
ft
w
ar
e 
Tp
sD
ig
 v
.2
.1
5 
(R
oh
lf 
20
06
). 
Fi
sh
 w
er
e 
th
en
 w
ei
gh
ed
 to
 a
 n
ea
re
st
 m
g 
us
in
g 
pr
ec
is
io
n 
13
7
sc
al
e 
(X
T 
22
0A
, P
re
ci
sa
, D
ie
ti
ko
n,
 S
w
it
ze
rl
an
d)
. F
in
al
ly
, f
is
h 
w
er
e 
di
ss
ec
te
d 
un
de
r 
13
8
st
er
eo
m
ic
ro
sc
op
e 
an
d 
th
ei
r 
fa
t b
od
ie
s 
an
d 
liv
er
s 
w
er
e 
ca
re
fu
lly
 r
em
ov
ed
 a
nd
 w
ei
gh
ed
. 
13
9
Fr
es
h 
le
an
 b
od
y 
w
ei
gh
t 
– 
de
fin
ed
 a
s 
th
e 
ev
is
ce
ra
te
d 
m
as
s 
- w
as
 a
ls
o 
m
ea
su
re
d.
 F
is
h 
an
d 
14
0
th
ei
r 
or
ga
ns
 w
er
e 
fr
oz
en
 in
 li
qu
id
 n
it
ro
ge
n 
an
d 
st
or
ed
 in
 -8
0°
C 
fo
r 
fu
rt
he
r 
us
e.
 S
ex
 o
f e
ac
h 
14
1
in
di
vi
du
al
 w
as
 v
er
ifi
ed
 b
y 
go
na
da
l i
ns
pe
ct
io
n.
  
14
2
St
at
is
ti
ca
l a
na
ly
se
s 
14
3
Le
an
 b
od
y,
 fa
tb
od
y 
an
d 
liv
er
 w
ei
gh
ts
 w
er
e 
an
al
yz
ed
 u
si
ng
 g
en
er
al
 li
ne
ar
 m
ix
ed
 m
od
el
s 
14
4
(G
LM
M
s)
 a
s 
im
pl
em
en
te
d 
in
 P
RO
C 
M
IX
ED
 in
 S
A
S 
(L
it
te
ll 
et
 a
l. 
20
06
). 
Th
e 
G
LM
M
s 
w
er
e 
14
5
co
ns
tr
uc
te
d 
w
ith
 h
ab
it
at
 (m
ar
in
e 
vs
. p
on
d)
, s
ex
, f
oo
d 
an
d 
pr
ed
at
io
n 
tr
ea
tm
en
ts
 a
s 
fix
ed
 
14
6
fa
ct
or
s 
us
in
g 
p
op
ul
at
io
n 
ne
st
ed
 w
it
hi
n 
ha
bi
ta
t 
an
d 
fa
m
ily
 n
es
te
d 
w
ith
in
 p
op
ul
at
io
n 
as
 
14
7
ra
nd
om
 fa
ct
or
s 
to
 a
cc
ou
nt
 fo
r 
no
n-
in
de
pe
nd
en
ce
 in
 t
he
 d
at
a.
 W
e 
co
rr
ec
te
d 
fo
r 
va
ri
at
io
n 
in
 
14
8
fis
h 
si
ze
 u
si
ng
 fo
llo
w
in
g 
co
va
ri
at
es
: s
ta
nd
ar
d 
le
ng
th
 fo
r 
le
an
 b
od
y 
w
ei
gh
t a
na
ly
si
s,
 a
nd
 b
ot
h 
14
9
st
an
da
rd
 le
ng
th
 a
nd
 b
od
y 
w
ei
gh
t 
fo
r 
an
al
ys
in
g 
fa
tb
od
y 
an
d 
liv
er
 w
ei
gh
t.
 T
he
 la
tt
er
 
15
0
co
rr
ec
ti
on
 w
as
 u
se
d 
be
ca
us
e 
th
e 
st
an
da
rd
 le
ng
th
-b
od
y 
w
ei
gh
t 
re
la
ti
on
sh
ip
 d
iff
er
ed
 
15
1
si
gn
ifi
ca
nt
ly
 a
m
on
g 
po
pu
la
ti
on
s 
(F
= 5
,3
6=
45
.5
0,
 P
< 
0.
00
01
). 
Fu
ll 
m
od
el
s 
co
ns
is
te
d 
of
 a
ll 
m
ai
n 
15
2
ef
fe
ct
s 
an
d 
th
ei
r 
in
te
ra
ct
io
ns
 u
p 
to
 fo
ur
-w
ay
 le
ve
l. 
W
e 
ap
pl
ie
d 
ba
ck
w
ar
d 
st
ep
w
is
e 
m
od
el
 
15
3
se
le
ct
io
n 
ba
se
d 
on
 th
e 
P 
< 
0.
05
 c
ri
te
ri
on
. T
hi
s 
w
as
 d
on
e 
by
 s
ta
rt
in
g 
w
it
h 
th
e 
hi
gh
es
t 
le
ve
l 
15
4
in
te
ra
ct
io
n 
pr
og
re
ss
in
g 
to
w
ar
ds
 s
in
gl
e 
ef
fe
ct
s 
w
hi
le
 n
ot
 r
em
ov
in
g 
an
y 
ef
fe
ct
 t
ha
t 
w
as
 
15
5
in
cl
ud
ed
 in
 a
 s
ig
ni
fic
an
t 
hi
gh
er
 le
ve
l i
nt
er
ac
ti
on
. T
hi
s 
ap
pr
oa
ch
 is
 c
on
si
de
re
d 
to
 b
e 
15
6
co
ns
er
va
ti
ve
 c
om
pa
re
d 
to
 o
th
er
 m
od
el
 s
el
ec
ti
on
 p
ro
ce
du
re
s 
(M
ur
ta
ug
h 
20
09
). 
A
ll 
st
at
is
ti
ca
l 
15
7
an
al
ys
es
 w
er
e 
pe
rf
or
m
ed
 w
it
h 
SA
S 
9.
2 
(S
A
S 
In
st
itu
te
 In
c.
, C
ar
y,
 N
C,
 U
SA
) s
ta
ti
st
ic
al
 s
of
tw
ar
e.
 
15
8
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9
               dc_892_14
R
es
ul
ts
16
0
H
ab
it
at
, s
ex
 a
nd
 fo
od
 t
re
at
m
en
t,
 a
s 
w
el
l a
s 
th
e 
ha
bi
ta
t 
× 
pr
ed
at
or
 a
nd
 h
ab
it
at
 ×
 s
ex
 
16
1
in
te
ra
ct
io
ns
 in
flu
en
ce
d 
va
ria
ti
on
 in
 (r
el
at
iv
e)
 le
an
 b
od
y 
w
ei
gh
t (
Ta
b
le
 1
). 
Po
nd
 s
ti
ck
le
ba
ck
s 
16
2
ha
d 
a 
h
ig
he
r 
m
ea
n 
re
la
ti
ve
 le
an
 b
od
y 
w
ei
gh
t t
ha
n 
th
ei
r 
m
ar
in
e 
co
ns
pe
ci
fic
s,
 b
ut
 p
er
ce
iv
ed
 
16
3
th
re
at
 o
f p
re
da
ti
on
 in
du
ce
d 
lo
w
er
ed
 b
od
y 
w
ei
gh
t 
on
ly
 in
 p
on
d 
fis
h 
(F
ig
. 2
a)
. M
al
es
 h
ad
 
16
4
hi
gh
er
 le
an
 b
od
y 
w
ei
gh
t 
th
an
 fe
m
al
es
, a
nd
 t
hi
s 
di
ff
er
en
ce
 w
as
 m
or
e 
pr
on
ou
nc
ed
 in
 p
on
d 
16
5
th
an
 in
 m
ar
in
e 
fis
h 
(F
ig
. 2
b)
. F
ur
th
er
m
or
e,
 fi
sh
 in
 t
he
 lo
w
 fo
od
 tr
ea
tm
en
t 
w
er
e 
on
 a
ve
ra
ge
 
16
6
le
an
er
 th
an
 t
ho
se
 in
 th
e 
hi
gh
 fo
od
 t
re
at
m
en
t 
(F
ig
. 2
c)
, a
nd
 a
ls
o 
po
pu
la
ti
on
 (W
al
d 
Z=
1.
25
, 
16
7
P=
0.
05
3)
 a
n
d 
fa
m
ily
 (W
al
d 
Z=
2.
48
, P
=0
.0
03
) e
ff
ec
ts
 w
er
e 
si
gn
ifi
ca
nt
 (
or
 c
lo
se
 t
o)
. 
16
8
16
9
In
 c
on
tr
as
t 
to
 th
e 
le
an
 b
od
y 
w
ei
gh
t,
 v
ar
ia
tio
n 
in
 th
e 
re
la
ti
ve
 fa
tb
od
y 
w
ei
gh
t w
as
 a
ff
ec
te
d 
17
0
on
ly
 b
y 
ha
bi
ta
t 
an
d 
th
e 
fo
od
 t
re
at
m
en
t ×
 s
ex
 in
te
ra
ct
io
n 
(T
ab
le
 1
). 
M
ar
in
e 
st
ic
kl
eb
ac
ks
 h
ad
 
17
1
ab
ou
t f
ou
r 
ti
m
es
 m
or
e 
fa
t t
ha
n 
th
e 
po
nd
 fi
sh
 (F
ig
. 3
a)
. F
oo
d 
tr
ea
tm
en
t d
id
 n
ot
 a
ff
ec
t 
re
la
ti
ve
 
17
2
m
al
e 
fa
tb
od
y 
w
ei
gh
t,
 b
ut
 f
em
al
es
 h
ad
 m
or
e 
fa
t 
in
 t
he
 h
ig
h 
as
 c
om
pa
re
d 
to
 lo
w
 fo
od
 
17
3
tr
ea
tm
en
t (
Fi
g.
 3
b)
. A
ls
o,
 h
ab
it
at
 ×
 s
ex
 in
te
ra
ct
io
n 
ap
pr
oa
ch
ed
 s
ig
ni
fic
an
ce
 (
P=
0.
05
8;
 T
ab
le
 
17
4
1)
, b
ut
 t
he
 r
es
ul
ts
 d
id
 n
ot
 s
ho
w
 a
ny
 c
le
ar
 p
at
te
rn
s.
 B
ot
h 
po
pu
la
ti
on
 (W
al
d 
Z=
1.
13
, P
=0
.0
14
2)
 
17
5
an
d 
fa
m
ily
 (W
al
d 
Z=
 2
.4
9,
 P
=<
0.
00
01
) e
ff
ec
ts
 w
er
e 
si
gn
ifi
ca
nt
. 
17
6
V
ar
ia
ti
on
 in
 t
he
 r
el
at
iv
e 
liv
er
 w
ei
gh
t w
as
 a
ff
ec
te
d 
by
 h
ab
it
at
, s
ex
, f
oo
d 
tr
ea
tm
en
t 
an
d 
th
e 
17
7
ha
bi
ta
t ×
 s
ex
 in
te
ra
ct
io
n 
(T
ab
le
 1
). 
Fi
sh
 in
 t
he
 h
ig
h 
fo
od
 t
re
at
m
en
t 
ha
d 
re
la
ti
ve
ly
 li
gh
te
r 
17
8
liv
er
s 
th
an
 fi
sh
 in
 th
e 
lo
w
 f
oo
d 
tr
ea
tm
en
t 
(F
ig
. 4
a)
. M
ar
in
e 
st
ic
kl
eb
ac
ks
 h
ad
 h
ea
vi
er
 li
ve
rs
 
17
9
th
an
 t
he
ir
 p
on
d 
co
ns
pe
ci
fic
s,
 a
nd
 fe
m
al
es
 h
ad
 h
ea
vi
er
 li
ve
rs
 t
ha
n 
m
al
es
, s
ex
ua
l d
im
or
ph
is
m
 
18
0
be
in
g 
st
ro
ng
er
 in
 p
on
ds
 (
Ta
bl
e 
1,
 F
ig
 4
b)
. P
op
ul
at
io
n 
an
d 
fa
m
ily
 e
ff
ec
ts
 w
er
e 
bo
th
 s
ig
ni
fi
ca
nt
 
18
1
(P
op
ul
at
io
n 
W
al
d 
Z=
1.
21
, P
=0
.0
02
; f
am
ily
 W
al
d 
Z=
 3
.0
6,
 P
=0
.0
00
1)
. 
18
2
D
is
cu
ss
io
n
18
3
Th
e 
m
os
t 
sa
lie
nt
 fi
nd
in
g 
of
 t
hi
s 
st
ud
y 
is
 t
he
 s
tr
on
g 
ef
fe
ct
 o
f 
ha
bi
ta
t 
ty
pe
 o
n 
al
l t
es
te
d 
en
er
gy
 
18
4
st
or
ag
e 
va
ri
ab
le
s.
 A
s 
in
di
ca
te
d 
by
 r
el
at
iv
el
y 
hi
gh
 le
an
 b
od
y 
w
ei
gh
t,
 p
o
nd
 s
tic
kl
eb
ac
ks
 a
pp
ea
r 
18
5
to
 a
llo
ca
te
 m
or
e 
to
 fu
nc
ti
on
al
 t
is
su
es
 s
uc
h 
as
 b
on
e 
an
d 
m
us
cl
e 
ti
ss
ue
s,
 w
hi
le
 m
ar
in
e 
18
6
st
ic
kl
eb
ac
ks
 a
pp
ea
r t
o 
al
lo
ca
te
 m
or
e 
to
 e
ne
rg
y 
re
se
rv
es
 a
s 
in
di
ca
te
d 
by
 t
he
ir 
re
la
tiv
el
y 
hi
gh
 
18
7
fa
t 
bo
dy
 a
nd
 li
ve
r 
w
ei
gh
ts
. N
ot
 s
ur
p
ri
si
ng
ly
, f
oo
d 
av
ai
la
bi
lit
y 
in
flu
en
ce
d 
en
er
gy
 r
es
er
ve
s,
 b
ut
 
18
8
pe
rc
ei
ve
d 
pr
ed
at
io
n 
ri
sk
 a
ff
ec
te
d 
on
ly
 le
an
 b
od
y 
w
ei
gh
t.
 S
ex
ua
l d
im
or
ph
is
m
 in
 e
ne
rg
y 
18
9
st
or
ag
e 
w
as
 a
ls
o 
ob
se
rv
ed
, a
lb
ei
t 
in
 h
ab
it
at
- a
nd
 t
re
at
m
en
t-
sp
ec
ifi
c 
m
an
ne
r.
 In
 t
he
 
19
0
fo
llo
w
in
g,
 w
e 
di
sc
us
s 
th
es
e 
fin
di
ng
s 
an
d 
th
ei
r 
im
pl
ic
at
io
ns
 o
n 
ou
r 
un
de
rs
ta
nd
in
g 
of
 e
ne
rg
y 
19
1
al
lo
ca
ti
on
 a
nd
 it
s 
de
pe
nd
en
cy
 o
n 
po
pu
la
ti
on
s’
 e
vo
lu
ti
on
ar
y 
h
is
to
ry
, s
ex
 a
nd
 p
he
no
ty
pi
c 
19
2
pl
as
ti
ci
ty
. 
19
3
Th
e 
ef
fe
ct
s 
of
 e
vo
lu
ti
on
ar
y 
hi
st
or
y 
19
4
N
in
e-
sp
in
ed
 s
tic
kl
eb
ac
k 
or
ig
in
at
in
g 
fr
om
 p
is
ci
ne
 p
re
da
to
r-
fr
ee
 F
en
n
os
ca
nd
ia
n 
po
nd
s 
ca
n 
19
5
re
ac
h 
gi
an
t s
iz
es
 a
nd
 h
ig
h 
re
pr
od
uc
ti
ve
 o
ut
pu
t 
th
ro
ug
h 
an
 e
xt
en
de
d 
pe
ri
od
 o
f g
ro
w
th
 a
nd
 
19
6
de
la
ye
d 
m
at
ur
at
io
n 
as
 c
om
pa
re
d 
to
 t
he
ir
 m
ar
in
e 
or
 la
ke
 c
on
sp
ec
if
ic
s 
(H
er
cz
eg
 e
t 
al
. 2
00
9a
, 
19
7
20
10
, 2
01
2;
 S
hi
ka
no
 e
t 
al
. 2
01
1;
 N
ur
ul
 A
b 
G
ha
n
i e
t a
l. 
20
12
). 
Th
is
 li
fe
 h
is
to
ry
 d
iv
er
ge
nc
e 
is
 
19
8
su
gg
es
te
d 
to
 b
e 
dr
iv
en
 b
y 
in
te
ns
if
ie
d 
in
tr
as
pe
ci
fic
 c
om
pe
ti
tio
n 
un
de
r 
ne
gl
ig
ib
le
 p
re
da
ti
on
 
19
9
an
d 
in
te
rs
pe
ci
fic
 c
om
pe
ti
tio
n 
in
 p
on
ds
 (s
ee
 e
.g
.H
er
cz
eg
 e
t a
l. 
20
12
). 
Th
is
 in
fe
re
nc
e 
is
 
20
0
su
pp
or
te
d 
by
 o
bs
er
va
ti
on
s 
th
at
 p
on
d 
st
ic
kl
eb
ac
ks
 a
re
 m
or
e 
ag
gr
es
si
ve
, r
is
k-
ta
ki
ng
, a
nd
 
20
1
ex
hi
bi
t h
ig
he
r 
fe
ed
in
g 
ac
ti
vi
ty
 a
s 
w
el
l a
s 
hi
gh
er
 c
os
ts
 o
f g
ro
up
 li
vi
ng
 t
ha
n 
th
ei
r 
m
ar
in
e 
20
2
co
ns
pe
ci
fi
cs
 (G
on
da
 e
t 
al
. 2
00
9;
 H
er
cz
eg
 e
t 
al
. 2
00
9b
; H
er
cz
eg
 a
nd
 V
äl
im
äk
i 2
01
1)
. A
ss
um
in
g 
20
3
th
at
 t
he
 k
ey
 t
o 
ni
ne
-s
pi
ne
 s
tic
kl
eb
ac
k 
su
cc
es
s 
in
 p
on
ds
 is
 t
o 
ou
tg
ro
w
 - 
an
d 
co
ns
eq
ue
nt
ly
 - 
to
 
20
4
ou
tc
om
pe
te
 a
nd
 o
ut
re
pr
od
uc
e 
co
ns
pe
ci
fic
s,
 o
ne
 w
ou
ld
 e
xp
ec
t 
po
nd
 s
ti
ck
le
ba
ck
s 
to
 in
ve
st
 
20
5
al
l e
ne
rg
y 
av
ai
la
bl
e 
to
 g
ro
w
th
 b
ef
or
e 
th
e 
fir
st
 r
ep
ro
du
ct
io
n 
an
d 
he
nc
e 
m
in
im
iz
e 
al
lo
ca
tio
n 
20
6
to
 e
ne
rg
y 
st
or
ag
e.
 In
 li
ne
 w
ith
 t
hi
s 
ex
pe
ct
at
io
n,
 w
e 
fo
un
d 
th
at
 p
on
d 
fis
h 
ha
ve
 c
on
si
de
ra
bl
y 
20
7
lo
w
er
 r
el
at
iv
e 
fa
tb
od
y 
an
d 
liv
er
 w
ei
gh
ts
 t
ha
n 
th
ei
r 
m
ar
in
e 
co
ns
pe
ci
fic
s 
re
ar
ed
 u
nd
er
 
20
8
id
en
ti
ca
l c
on
di
ti
on
s.
 S
ev
er
al
 s
tu
di
es
 h
av
e 
fo
un
d 
th
at
 la
rg
e 
fis
h 
ha
ve
 a
 h
ig
he
r 
bo
dy
 fa
t 
20
9
co
nt
en
t 
th
an
 s
m
al
le
r f
is
h 
(S
ch
ul
tz
 &
 C
on
ov
er
, 1
99
7;
 R
ob
ar
ds
 e
t 
al
., 
19
99
; P
os
t 
&
 P
ar
ki
ns
on
, 
21
0
20
01
; S
og
ar
d 
&
 S
pe
nc
er
, 2
00
4)
, b
ut
 t
hi
s 
is
 o
bv
io
us
ly
 n
ot
 t
he
 c
as
e 
in
 o
ur
 s
tu
dy
. T
he
se
 
21
1
pa
tt
er
ns
 o
f e
ne
rg
y 
st
or
ag
e,
 c
ou
pl
ed
 w
it
h 
fa
st
er
 g
ro
w
th
 in
 p
on
ds
 (S
hi
m
ad
a 
et
 a
l. 
20
11
; 
21
2
H
er
cz
eg
 e
t 
al
. 2
01
2;
 V
äl
im
äk
i a
nd
 H
er
cz
eg
 2
01
2)
 fi
t 
th
e 
pa
tt
er
n 
of
 li
fe
 h
is
to
ry
 d
iv
er
ge
nc
e 
21
3
be
tw
ee
n 
po
nd
 a
nd
 m
ar
in
e 
ni
ne
-s
pi
ne
 s
ti
ck
le
ba
ck
s.
  
21
4
W
e 
al
so
 fo
un
d 
th
at
 p
on
d 
st
ic
kl
eb
ac
ks
 h
av
e 
a 
hi
gh
er
 r
el
at
iv
e 
le
an
 b
od
y 
w
ei
gh
t t
ha
n 
m
ar
in
e 
21
5
fis
h.
 L
ea
n 
bo
dy
 w
ei
gh
t c
on
si
st
s 
m
ai
n
ly
 o
f f
un
ct
io
na
l t
is
su
es
 (m
us
cl
e 
an
d 
bo
ne
),
 b
ut
 a
ls
o 
21
6
gl
yc
og
en
 a
nd
 li
pi
ds
 c
an
 b
e 
st
or
ed
 in
 th
e 
ca
rc
as
s 
(C
he
lla
pp
a 
et
 a
l. 
19
89
; H
un
ti
ng
fo
rd
 e
t 
al
. 
21
7
20
01
).
 T
hu
s,
 v
ar
ia
ti
on
 in
 le
an
 b
od
y 
w
ei
gh
t c
an
 r
ef
le
ct
 b
ot
h 
in
ve
st
m
en
ts
 in
 e
ne
rg
y 
st
or
ag
e 
21
8
an
d 
lo
co
m
ot
iv
e 
pe
rf
or
m
an
ce
. H
ig
he
r m
us
cu
la
r 
m
as
s 
ca
n 
pr
od
uc
e 
hi
gh
er
 c
om
pe
ti
tiv
e 
21
9
pe
rf
o
rm
an
ce
 (C
as
se
lm
an
 a
nd
 S
ch
ul
te
-H
os
te
dd
e 
20
04
; S
ta
hl
sc
hm
id
t e
t a
l. 
20
11
) a
nd
 b
e 
an
 
22
0
ad
va
nt
ag
e 
w
he
n 
le
ve
ls
 o
f i
nt
ra
sp
ec
ifi
c 
co
m
pe
ti
ti
on
 a
re
 h
ig
h,
 li
ke
 in
 th
e 
po
nd
 s
ys
te
m
s 
of
 o
ur
 
22
1
st
ud
y.
 O
n 
th
e 
ot
he
r 
ha
nd
, h
ig
he
r 
m
us
cl
e 
m
as
s 
ca
n 
im
pr
ov
e 
es
ca
pe
 p
er
fo
rm
an
ce
 fo
r 
in
st
an
ce
 
22
2
in
 c
ru
ci
an
 c
ar
ps
 (D
om
en
ic
i e
t a
l. 
20
08
) a
nd
 d
ec
re
as
e 
m
or
ta
lit
y 
ca
us
ed
 b
y 
pr
ed
at
io
n.
 If
 le
an
 
22
3
bo
dy
 w
ei
gh
t 
in
di
ca
te
s 
m
ai
nl
y 
in
ve
st
m
en
t 
on
 p
er
fo
rm
an
ce
 in
st
ea
d 
of
 e
ne
rg
y 
st
or
ag
e,
 m
ar
in
e 
22
4
fis
h 
w
ou
ld
 b
e 
ex
pe
ct
ed
 t
o 
in
ve
st
 s
ig
ni
fic
an
tl
y 
on
 it
. H
ow
ev
er
, f
or
 fi
sh
 s
pe
ci
es
 w
it
h 
ar
m
ou
r 
22
5
an
d 
sp
in
es
, t
he
 r
ol
e 
of
 q
ui
ck
 s
ta
rt
le
 r
es
po
ns
e 
is
 o
ft
en
 le
ss
 im
po
rt
an
t 
in
 p
re
da
to
r 
av
o
id
an
ce
 
22
6
(A
nd
ra
so
 1
99
7;
 G
od
in
 1
99
7)
. C
on
si
de
ri
ng
 t
ha
t t
he
 p
on
d 
ph
en
ot
yp
e 
is
 a
gg
re
ss
iv
e,
 b
ol
d,
 a
nd
 
22
7
co
m
pe
ti
tiv
e 
(H
er
cz
eg
 e
t 
al
. 2
00
9b
; H
er
cz
eg
 a
nd
 V
äl
im
äk
i 2
01
1)
, a
nd
 t
ha
t 
in
ve
st
m
en
t 
on
 le
an
 
22
8
bo
dy
 w
ei
gh
t 
m
ay
 im
p
ro
ve
 c
om
pe
ti
tiv
e 
ab
ili
ty
, i
t 
se
em
s 
m
or
e 
lik
el
y 
th
at
 p
on
d 
st
ic
kl
eb
ac
ks
 
22
9
ar
e 
st
or
in
g 
en
er
gy
 in
 th
ei
r 
m
us
cl
es
 in
st
ea
d 
of
 fa
t 
bo
di
es
 a
nd
 li
ve
r.
 T
ha
t s
ai
d,
 w
e 
ca
nn
ot
 
23
0
di
st
in
gu
is
h 
be
tw
ee
n 
th
e 
al
te
rn
at
iv
es
 w
it
ho
ut
 fu
rt
he
r 
st
ud
ie
s 
on
 t
he
 c
ar
ca
ss
 c
om
po
si
ti
on
.  
23
1
23
2
A
 c
on
si
de
ra
bl
e 
am
ou
nt
 o
f r
es
ea
rc
h 
fo
cu
si
ng
 o
n 
en
er
gy
 a
llo
ca
ti
on
 p
at
te
rn
s 
in
 d
iff
er
en
t 
23
3
po
pu
la
ti
on
s 
of
 fi
sh
 h
as
 c
on
ce
nt
ra
te
d 
on
 v
ar
ia
ti
on
 o
ve
r 
la
tit
ud
in
al
 o
r 
al
ti
tu
di
na
l g
ra
di
en
ts
 a
nd
 
23
4
to
 t
he
 e
ne
rg
y 
st
or
ag
e 
fo
r 
ov
er
w
in
te
r 
su
rv
iv
al
 (S
ch
ul
tz
 a
nd
 C
on
ov
er
 1
99
7;
 F
in
st
ad
 e
t a
l. 
20
09
; 
23
5
Jö
ns
so
n 
et
 a
l. 
20
09
; T
ak
ah
as
hi
 a
nd
 P
au
le
y 
20
10
; B
er
g 
et
 a
l. 
20
11
).
 T
he
se
 s
tu
di
es
 h
av
e 
fo
un
d 
23
6
th
at
 in
di
vi
du
al
s 
fr
om
 n
or
th
er
n/
hi
gh
er
 a
lt
itu
de
 p
op
ul
at
io
ns
 o
ft
en
 h
av
e 
hi
gh
er
 in
tr
in
si
c 
23
7
gr
ow
th
 r
at
e 
an
d 
th
at
 t
he
y 
al
lo
ca
te
 m
or
e 
on
 e
ne
rg
y 
st
or
ag
e 
th
an
  i
nd
iv
id
ua
ls
 f
ro
m
 
23
8
so
ut
he
rn
/l
ow
er
 a
lti
tu
de
 p
op
ul
at
io
ns
. H
er
e 
th
e 
po
nd
 p
op
ul
at
io
ns
 w
er
e 
th
e 
tw
o 
23
9
no
rt
he
rn
m
os
t 
po
pu
la
ti
on
s,
 s
ug
ge
st
in
g 
th
at
 la
ti
tu
di
na
l v
ar
ia
tio
n 
m
ig
ht
 c
on
tr
ib
ut
e 
to
 th
e 
24
0
ob
se
rv
ed
 h
ab
it
at
 s
pe
ci
fic
 d
iff
er
en
ce
s.
 H
ow
ev
er
, t
he
 o
bs
er
ve
d 
en
er
gy
 s
to
ra
ge
 p
at
te
rn
s 
do
 
24
1
no
t s
up
po
rt
 th
is
 in
te
rp
re
ta
ti
on
 –
 e
ve
n 
th
ou
gh
 t
he
 le
an
 b
od
y 
w
ei
gh
t 
of
 p
on
d 
in
di
vi
du
al
s 
w
as
 
24
2
th
e 
hi
gh
es
t,
 th
ey
 h
ad
 t
he
 s
m
al
le
st
 li
pi
d 
st
or
ag
es
 a
nd
 lo
w
es
t 
liv
er
 w
ei
gh
ts
.  
24
3
24
4
Ph
en
ot
yp
ic
 p
la
st
ic
it
y 
in
 e
ne
rg
y 
st
or
ag
e 
 
24
5
In
 m
an
y 
fis
h 
sp
ec
ie
s 
pr
ed
at
io
n 
pr
es
su
re
 c
au
se
s 
st
ro
ng
 t
ra
de
-o
ff
s 
be
tw
ee
n 
so
m
at
ic
 g
ro
w
th
 
24
6
an
d 
en
er
gy
 s
to
ra
ge
 (S
og
ar
d 
19
97
; P
os
t 
et
 a
l. 
19
99
; P
os
t 
an
d 
Pa
rk
in
so
n 
20
01
; B
ir
o 
et
 a
l. 
24
7
               dc_892_14
20
06
) a
nd
 m
or
ta
lit
y 
is
 o
ft
en
 d
ir
ec
tl
y 
de
pe
nd
en
t 
on
 fi
sh
 s
iz
e 
(P
er
ss
on
 e
t 
al
. 1
99
6)
. O
ne
 o
f t
he
 
24
8
m
ai
n 
ai
m
s 
of
 t
hi
s 
ex
pe
ri
m
en
t 
w
as
 t
o 
ch
ar
ac
te
ri
ze
 h
ow
 p
re
se
nc
e 
or
 a
bs
en
ce
 o
f p
re
da
to
rs
 
24
9
di
re
ct
ly
 a
ff
ec
ts
 t
he
 e
ne
rg
y 
st
or
ag
e 
pa
tt
er
ns
. W
e 
fo
un
d 
su
rp
ri
si
ng
ly
 li
tt
le
 e
vi
de
nc
e 
fo
r 
25
0
pr
ed
at
or
 m
ed
ia
te
d 
va
ri
at
io
n 
in
 e
ne
rg
y 
st
or
ag
e 
le
ve
ls
. T
he
 o
nl
y 
ef
fe
ct
 w
e 
fo
un
d 
w
as
 t
ha
t 
th
e 
25
1
pr
ed
at
or
 p
re
se
nc
e 
de
cr
ea
se
d 
le
an
 b
od
y 
w
ei
gh
t,
 b
ut
 t
hi
s 
ef
fe
ct
 w
as
 o
nl
y 
si
gn
if
ic
an
t 
in
 p
on
d 
25
2
po
pu
la
ti
on
s.
 T
hr
ee
 e
ar
lie
r 
st
ud
ie
s 
ha
ve
 s
ho
w
n 
th
at
 p
er
ce
iv
ed
 p
re
da
ti
on
 r
is
k 
re
du
ce
s 
en
er
gy
 
25
3
re
se
rv
es
 in
 fi
sh
. J
uv
en
ile
 w
al
le
ye
s 
(S
ti
zo
st
ed
io
n 
vi
tr
eu
m
) h
ad
 lo
w
er
 b
o
dy
 w
ei
gh
t a
nd
 lo
w
er
 
25
4
lip
id
 c
on
te
nt
, b
ut
 la
rg
er
 p
ro
te
in
 r
es
er
ve
s,
 w
he
n 
re
ar
ed
 in
 t
he
 p
re
se
nc
e 
of
 p
re
da
to
rs
 a
s 
25
5
co
m
pa
re
d 
to
 c
on
tr
ol
s 
(P
ra
tt
 a
nd
 F
ox
 2
00
2)
. S
im
ila
rl
y,
 la
rg
em
ou
th
 b
as
s 
(M
ic
ro
pt
er
us
 
25
6
sa
lm
oi
de
s)
 g
ai
ne
d 
m
as
s 
an
d 
bu
ilt
 u
p 
lip
id
 r
es
er
ve
s 
du
ri
ng
 o
ve
rw
in
te
ri
ng
 in
 p
re
da
to
r 
fr
ee
 
25
7
ex
pe
ri
m
en
ta
l p
on
ds
, w
hi
le
 t
he
y 
co
ul
d 
on
ly
 m
ai
nt
ai
n 
th
e 
in
it
ia
l l
ev
el
 o
f e
ne
rg
y 
re
se
rv
es
 in
 
25
8
po
nd
s 
w
he
re
 a
ls
o 
pr
ed
at
or
s 
w
er
e 
pr
es
en
t 
(G
ar
ve
y 
et
 a
l. 
20
04
). 
A
rc
ti
c 
ch
ar
rs
 (
Sa
lv
el
in
us
 
25
9
al
pi
nu
s)
 r
es
po
nd
ed
 t
o 
ol
fa
ct
or
y 
cu
es
 fr
om
 p
ik
ep
er
ch
 (S
an
de
r 
lu
ci
op
er
ca
) w
it
h 
lo
w
er
ed
 b
od
y 
26
0
co
nd
iti
on
 a
nd
 w
at
er
 c
on
te
nt
, b
ut
 e
le
va
te
d 
lip
id
 c
o
nt
en
t 
(L
aa
kk
on
en
 2
00
6)
. O
ur
 e
xp
ec
ta
tio
n 
26
1
w
as
 t
ha
t 
th
e 
m
ar
in
e 
fis
h 
sh
ou
ld
 s
ho
w
 s
tr
on
ge
r 
re
sp
on
se
 t
o 
pe
rc
ei
ve
d 
pr
ed
at
io
n 
th
an
 p
on
d 
26
2
fis
h,
 b
ec
au
se
 p
is
ci
ne
 p
re
da
ti
on
 is
 in
va
ria
bl
y 
ab
se
nt
 in
 p
on
ds
 (c
f. 
Su
lta
n 
&
 S
pe
nc
er
, 2
00
2;
 
26
3
Sc
he
in
er
, 1
99
3)
. I
n 
lin
e 
w
ith
 t
hi
s 
ex
pe
ct
at
io
n,
 m
ar
in
e 
st
ic
kl
eb
ac
ks
 s
ho
w
 s
tr
on
ge
r 
pr
ed
at
io
n-
26
4
in
du
ce
d 
gr
ow
th
 a
nd
 b
od
y 
si
ze
 r
es
po
ns
es
 t
o 
pr
ed
at
or
 p
re
se
nc
e 
th
an
 p
on
d 
st
ic
kl
eb
ac
ks
 
26
5
(V
äl
im
äk
i a
nd
 H
er
cz
eg
 2
01
2)
, b
ut
 a
pp
ar
en
tl
y 
no
t 
in
 te
rm
s 
of
 e
ne
rg
y 
st
or
ag
e.
 W
e 
fo
un
d 
th
at
 
26
6
pr
ed
at
or
 p
re
se
nc
e 
de
cr
ea
se
d 
le
an
 b
od
y 
w
ei
gh
t 
on
ly
 in
 p
on
d 
fis
h.
 T
hi
s 
re
su
lt 
re
se
m
bl
es
 t
ha
t 
26
7
of
 p
re
da
to
r 
in
du
ce
d 
pl
as
tic
it
y 
in
 b
ra
in
 a
rc
hi
te
ct
ur
e 
w
he
re
 a
ls
o 
on
ly
 p
on
d 
fi
sh
 r
es
po
nd
ed
 
26
8
(G
on
da
 e
t 
al
. 2
01
2)
).
 H
ow
ev
er
, a
s 
th
e 
pa
tt
er
n 
in
 le
an
 b
od
y 
w
ei
gh
t w
as
 w
ea
k,
 t
he
 s
ig
ni
fic
an
ce
 
26
9
of
 t
hi
s 
re
m
ai
ns
 a
s 
ye
t 
un
cl
ea
r.
 
27
0
In
 t
er
m
s 
of
 le
an
 b
od
y 
w
ei
gh
t,
 t
he
 e
ff
ec
ts
 o
f f
oo
d 
tr
ea
tm
en
t w
er
e 
as
 e
xp
ec
te
d 
– 
fis
h 
in
 th
e 
27
1
hi
gh
 fo
od
 t
re
at
m
en
t h
ad
 o
n 
av
er
ag
e 
hi
gh
er
 le
an
 b
od
y 
w
ei
gh
ts
 t
ha
n 
th
os
e 
in
 lo
w
 fo
od
 
27
2
tr
ea
tm
en
ts
 in
di
ca
ti
ng
 b
et
te
r 
bo
dy
 c
on
di
ti
on
 in
 p
re
se
nc
e 
of
 a
bu
nd
an
t 
fo
od
. H
ow
ev
er
, 
27
3
w
he
th
er
 th
is
 b
et
te
r 
‘b
od
y 
co
nd
it
io
n’
 r
ef
le
ct
s 
la
rg
er
 e
ne
rg
y 
re
se
rv
es
 o
r 
m
or
e 
fu
nc
ti
on
al
 
27
4
tis
su
es
, r
em
ai
ns
 t
o 
be
 s
tu
di
ed
 in
 th
e 
fu
tu
re
. I
n 
co
nt
ra
st
, l
iv
er
 w
ei
gh
t 
re
sp
on
de
d 
to
 th
e 
hi
gh
 
27
5
fo
od
 t
re
at
m
en
t 
w
it
h 
a 
sl
ig
ht
 d
ec
re
as
e.
 L
iv
er
 s
to
re
s 
bo
th
 li
pi
ds
 a
nd
 g
ly
co
ge
n 
(C
he
lla
pp
a 
et
 a
l. 
27
6
19
89
) a
nd
 la
rg
er
 li
ve
r 
si
ze
 s
ho
ul
d 
be
 in
di
ca
tiv
e 
of
 la
rg
er
 e
ne
rg
y 
re
se
rv
es
 (C
he
lla
pp
a 
et
 a
l. 
27
7
19
95
).
 In
 g
en
er
al
, l
iv
er
 s
iz
e 
ha
s 
in
cr
ea
se
d 
or
 r
em
ai
ne
d 
at
 th
e 
sa
m
e 
le
ve
l a
s 
a 
re
sp
on
se
 to
 th
e 
27
8
in
cr
ea
se
d 
en
er
gy
 in
ta
ke
 in
 fe
ed
in
g 
m
an
ip
ul
at
io
n 
ex
pe
ri
m
en
ts
 (
A
lle
n 
an
d 
W
oo
tt
on
 1
98
2;
 
27
9
Pe
lle
ti
er
 e
t 
al
. 1
99
4;
 H
ill
es
ta
d 
an
d 
A
s 
19
98
; A
li 
an
d 
W
oo
tt
on
 1
99
9;
 R
id
eo
ut
 e
t 
al
. 2
00
4)
. I
t 
is
 
28
0
po
ss
ib
le
 t
ha
t 
liv
er
 s
iz
e 
it
se
lf 
w
as
 u
na
ff
ec
te
d 
by
 t
he
 fo
od
 tr
ea
tm
en
ts
, a
nd
 it
 o
nl
y 
ap
pe
ar
s 
28
1
sm
al
le
r d
ue
 t
o 
th
e 
in
cr
ea
se
 in
 le
an
 b
od
y 
w
ei
gh
t.
  
28
2
Se
xu
al
 d
im
or
ph
is
m
 
28
3
Se
xu
al
 d
im
or
ph
is
m
 in
 e
ne
rg
y 
st
or
ag
es
 is
 li
ke
ly
 t
o 
re
fle
ct
 t
he
 d
iff
er
en
tia
l i
nv
es
tm
en
t 
in
 
28
4
re
pr
od
uc
ti
on
. P
ro
du
ct
io
n 
of
 g
am
et
es
 is
 m
or
e 
de
m
an
di
ng
 f
or
 fe
m
al
es
, w
he
re
as
 f
or
 m
al
es
 t
he
 
28
5
co
st
 r
el
at
es
 t
o 
m
at
e 
ac
qu
is
it
io
n 
or
 a
s 
in
 s
tic
kl
eb
ac
ks
, a
ls
o 
to
 p
ar
en
ta
l c
ar
e 
(B
on
ne
t,
 S
hi
ne
, &
 
28
6
N
au
lle
au
 1
99
8;
 C
as
se
lm
an
 &
 S
ch
ul
te
-H
os
te
dd
e 
20
04
; K
ok
it
a 
&
 M
iz
ot
a 
20
02
; S
an
to
s,
 
28
7
A
m
ad
io
, &
 F
er
re
ir
a 
20
10
). 
M
al
es
 t
he
re
fo
re
 o
ft
en
 in
ve
st
 o
n 
m
us
cl
e 
m
as
s 
to
 a
id
 lo
co
m
ot
io
n 
in
 
28
8
ag
gr
es
si
ve
 e
nc
ou
nt
er
s 
(S
ch
ul
te
-H
os
te
dd
e 
et
 a
l. 
20
01
; C
as
se
lm
an
 a
nd
 S
ch
ul
te
-H
os
te
dd
e 
28
9
20
04
).
 In
 li
ne
 w
it
h 
th
is
, w
e 
fo
un
d 
th
at
 m
al
e 
st
ic
kl
eb
ac
ks
 h
ad
 h
ig
he
r 
re
la
tiv
e 
le
an
 b
od
y 
29
0
w
ei
gh
t 
th
an
 fe
m
al
es
, e
ve
n 
th
ou
gh
 in
 th
e 
ni
ne
-s
pi
ne
d 
st
ic
kl
eb
ac
k 
fe
m
al
es
 a
re
 t
he
 la
rg
er
 s
ex
 
29
1
(H
er
cz
eg
 e
t 
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ur
om
as
ts
 in
 h
ig
h 
fo
od
 
21
1
tr
ea
tm
en
t a
s 
co
m
pa
re
d 
to
 lo
w
 fo
od
 tr
ea
tm
en
t (
Fi
g.
 4
). 
21
2
A
Tr
-c
 s
ho
w
ed
 v
er
y 
st
ro
ng
 h
ab
it
at
 s
pe
ci
fic
 d
iv
er
ge
nc
e 
in
 n
eu
ro
m
as
t n
um
be
rs
. A
lm
os
t a
ll 
21
3
in
di
vi
du
al
s 
or
ig
in
at
in
g 
fr
om
 p
on
d 
po
pu
la
ti
on
s 
la
ck
ed
 n
eu
ro
m
as
t i
n 
th
is
 a
re
a 
w
hi
le
 th
e 
21
4
va
ri
at
io
n 
w
as
 fr
om
 1
 to
 1
0 
in
 m
ar
in
e 
po
pu
la
ti
on
s.
 H
ow
ev
er
, p
op
ul
at
io
n-
le
ve
l a
na
ly
si
s 
on
 
21
5
m
ar
in
e 
po
pu
la
ti
on
s 
di
d 
no
t 
re
ve
al
 a
ny
 s
ig
ni
fic
an
t 
ex
pl
an
at
or
y 
ef
fe
ct
s 
(T
ab
le
 S
4)
.  
21
6
D
is
cu
ss
io
n
21
7
Pa
tt
er
ns
 o
f e
nv
ir
on
m
en
ta
lly
 in
du
ce
d 
va
ri
at
io
n 
in
 s
en
so
ry
 o
rg
an
s 
ar
e 
cu
rr
en
tl
y 
la
rg
el
y 
21
8
un
ex
pl
or
ed
, e
sp
ec
ia
lly
 in
 v
er
te
br
at
es
 (F
ul
le
r 
et
 a
l.,
 2
00
5;
 D
an
gl
es
 e
t 
al
., 
20
09
). 
Fu
rt
he
r,
 o
u
r 
21
9
kn
ow
le
dg
e 
ab
ou
t 
in
tr
as
pe
ci
fic
 la
te
ra
l l
in
e 
sy
st
em
 v
ar
ia
bi
lit
y 
is
 v
er
y 
lim
it
ed
, a
nd
 m
os
tly
 b
as
ed
 
22
0
on
 s
im
pl
e 
po
pu
la
ti
on
 c
om
pa
ri
so
ns
 (
M
ic
he
l e
t 
al
., 
20
08
; W
ar
k 
&
 P
ei
ch
el
, 2
01
0;
 T
ro
ko
vi
c 
et
22
1
al
., 
20
11
, 2
01
2)
. T
he
 r
es
ul
ts
 o
f t
he
 p
re
se
nt
 s
tu
dy
 d
em
on
st
ra
te
 c
on
si
de
ra
bl
e 
in
tr
as
pe
ci
fic
 
22
2
va
ri
ab
ili
ty
 in
 n
eu
ro
m
as
t 
nu
m
be
rs
 in
 n
in
e-
sp
in
ed
 s
ti
ck
le
ba
ck
, a
nd
 p
ro
vi
de
 e
vi
de
nc
e 
th
at
 
22
3
ne
ur
om
as
t 
nu
m
be
rs
 e
xh
ib
it 
ph
en
ot
yp
ic
 p
la
st
ic
ity
. F
ur
th
er
m
or
e,
 t
he
 r
es
ul
ts
 s
ug
ge
st
 lo
ca
l 
22
4
ad
ap
ta
ti
on
s,
 a
nd
 a
ls
o 
sh
ow
 h
ow
 e
vo
lu
ti
on
ar
y 
hi
st
or
y 
(h
ab
it
at
 o
f o
ri
gi
n)
 o
r 
se
x 
ca
n 
af
fe
ct
 t
he
 
22
5
ex
pr
es
si
on
 o
f p
he
no
ty
pi
c 
pl
as
ti
ci
ty
. A
lt
ho
ug
h 
w
e 
ar
e 
un
ab
le
 to
 d
ra
w
 fi
rm
 c
au
sa
ti
ve
 
22
6
co
nc
lu
si
on
s 
fr
om
 th
e 
pr
es
en
t 
st
ud
y,
 it
 d
oe
s 
co
ns
ti
tu
te
 a
n 
im
po
rt
an
t 
pi
on
ee
ri
ng
 s
te
p 
to
w
ar
ds
 
22
7
un
de
rs
ta
nd
in
g 
th
e 
m
ic
ro
ev
ol
ut
io
na
ry
 a
nd
 p
la
st
ic
 s
ou
rc
es
 o
f v
ar
ia
ti
on
 in
 t
he
 d
ev
el
op
m
en
t 
of
 
22
8
se
ns
or
y 
or
ga
ns
, a
nd
 t
ho
se
 o
f l
at
er
al
 li
ne
 s
ys
te
m
 in
 p
ar
ti
cu
la
r.
 In
 w
ha
t 
fo
llo
w
s,
 w
e 
w
ill
 o
ut
lin
e 
22
9
an
d 
di
sc
us
s 
th
e 
m
os
t s
al
ie
nt
 fi
nd
in
gs
 o
f t
hi
s 
st
ud
y.
 
23
0
Pl
as
tic
ity
 in
 L
LS
 
23
1
It
 h
as
 b
ee
n 
su
gg
es
te
d 
th
at
 p
la
st
ic
it
y 
in
 s
en
so
ry
 o
rg
an
s 
is
 li
ke
ly
 t
o 
be
 s
ub
st
an
tia
l, 
bu
t 
fu
rt
he
r 
23
2
st
ud
ie
s 
ha
ve
 c
al
le
d 
fo
r 
to
 v
er
ify
 t
he
 g
en
er
al
it
y 
of
 t
hi
s 
hy
po
th
es
is
 (D
an
gl
es
 e
t 
al
., 
20
09
). 
O
ne
 
23
3
of
 t
he
 m
ai
n 
fin
di
ng
s 
he
re
 w
as
 t
ha
t 
pr
ed
at
io
n 
tr
ea
tm
en
t 
in
cr
ea
se
d 
ne
ur
om
as
t n
um
be
rs
 in
 
23
4
ce
rt
ai
n 
la
te
ra
l l
in
e 
gr
ou
ps
 s
ug
ge
st
in
g 
th
at
 n
in
e-
sp
in
ed
 s
tic
kl
eb
ac
ks
 c
an
 a
dj
us
t 
ne
ur
om
as
t 
23
5
nu
m
be
rs
 a
s 
a 
re
sp
on
se
 t
o 
th
re
at
 o
f p
re
da
ti
on
. T
he
re
 is
 e
vi
de
nc
e 
th
at
 h
ig
he
r 
nu
m
be
r 
an
d 
23
6
hi
gh
er
 d
en
si
ty
 o
f n
eu
ro
m
as
ts
 c
an
 in
cr
ea
se
 th
e 
re
so
lu
ti
on
 o
f l
at
er
al
 li
ne
 s
ys
te
m
 (C
oo
m
bs
 e
t
23
7
al
., 
19
88
; Y
os
hi
za
w
a 
et
 a
l.,
 2
01
0;
 Y
os
hi
za
w
a 
&
 Je
ff
er
y,
 2
01
1)
. B
y 
in
fe
re
nc
e,
 m
or
e 
se
ns
it
iv
e 
23
8
se
ns
or
y 
sy
st
em
 c
an
 fa
ci
lit
at
e 
pr
ed
at
o
r 
av
o
id
an
ce
 o
r 
re
co
gn
it
io
n 
in
 n
in
e-
sp
in
ed
 s
tic
kl
eb
ac
k.
 
23
9
In
 g
en
er
al
, p
re
da
to
r-
in
du
ce
d 
pl
as
tic
it
y 
is
 c
om
m
on
 in
 a
q
ua
ti
c 
or
ga
ni
sm
s 
an
d 
ha
s 
be
en
 s
ho
w
n 
24
0
to
 a
ff
ec
t w
id
e 
va
ri
et
y 
of
 fi
tn
es
s 
re
la
te
d 
tr
ai
ts
 s
uc
h 
as
 b
eh
av
io
ur
s 
(R
el
ye
a,
 2
00
2;
 B
iro
 e
t 
al
.,
24
1
20
05
; S
te
in
er
, 2
00
7)
, m
or
ph
ol
og
y 
(S
te
m
be
rg
er
 &
 G
ilb
er
t,
 1
98
4;
 T
ol
lr
ia
n 
&
 H
ar
w
el
l, 
19
99
; 
24
2
Te
pl
it
sk
y 
et
 a
l.,
 2
00
5;
 A
nd
er
ss
on
 e
t 
al
., 
20
06
; W
al
ke
r 
&
 M
cC
or
m
ic
k,
 2
00
9;
 A
ba
te
 e
t 
al
., 
20
10
) 
24
3
an
d 
ev
en
 n
eu
ro
an
at
om
ic
al
 t
ra
it
s 
lik
es
 s
iz
e 
of
 d
iff
er
en
t 
br
ai
n 
pa
rt
s 
(G
on
da
 e
t 
al
., 
20
10
,2
01
1)
. 
24
4
To
 o
ur
 k
no
w
le
dg
e,
 p
re
da
to
r 
in
du
ce
d 
pl
as
ti
ci
ty
 in
 s
en
so
ry
 o
rg
an
s 
ha
s 
no
t 
be
en
 d
em
on
st
ra
te
d 
24
5
be
fo
re
, b
ut
 fo
r 
in
st
an
ce
, t
he
 d
ev
el
o
pm
en
t 
of
 t
he
 s
en
so
ry
 c
er
ca
l s
tr
uc
tu
re
s 
in
 c
ri
ck
et
s 
ap
pe
ar
 
24
6
to
 b
e 
re
la
te
d 
to
 v
ar
ia
ti
on
 p
re
da
ti
on
 p
re
ss
ur
e 
(D
an
gl
es
 e
t 
al
., 
20
06
). 
Co
ns
id
er
in
g 
th
at
 la
te
ra
l 
24
7
               dc_892_14
lin
e 
sy
st
em
 is
 a
n 
im
po
rt
an
t s
en
so
ry
 o
rg
an
 in
 p
re
da
ti
on
 a
vo
id
an
ce
 (B
la
xt
er
 &
 F
ui
m
an
, 1
99
0;
 
24
8
M
cH
en
ry
 e
t 
al
., 
20
09
), 
th
e 
ab
ili
ty
 t
o 
p
la
st
ic
al
ly
 re
ac
t 
to
 p
er
ce
iv
ed
 t
hr
ea
t o
f p
re
da
ti
on
 
24
9
in
di
ca
te
s 
po
ss
ib
le
 e
xi
st
en
ce
 o
f a
da
pt
iv
e 
pl
as
ti
ci
ty
 in
 n
eu
ro
m
as
t 
nu
m
be
rs
. 
25
0
W
e 
al
so
 fo
un
d 
th
at
 in
 c
as
e 
of
 n
eu
ro
m
as
ts
 in
 A
Tr
-g
ro
up
, f
oo
d 
tr
ea
tm
en
t a
ff
ec
te
d 
th
e 
25
1
ex
pr
es
si
on
 o
f p
re
da
to
r-
in
du
ce
d 
pl
as
ti
ci
ty
. H
ow
ev
er
, d
ue
 t
o 
in
te
ra
ct
io
ns
 w
ith
 o
th
er
 fa
ct
or
s,
 
25
2
th
e 
ef
fe
ct
s 
w
er
e 
di
ff
ic
ul
t t
o 
in
te
rp
re
t.
 In
 p
o
nd
 m
al
es
 h
ig
h 
fo
od
 tr
ea
tm
en
t 
in
cr
ea
se
d 
th
e 
25
3
nu
m
be
r 
of
 n
eu
ro
m
as
ts
, b
ut
 in
 m
ar
in
e 
fe
m
al
es
 t
he
 h
ig
h 
fo
od
 t
re
at
m
en
t 
ha
d 
th
e 
op
po
si
te
 
25
4
ef
fe
ct
. I
t 
is
 k
no
w
n 
th
at
 e
ne
rg
et
ic
 s
ta
te
 o
f a
n 
in
di
vi
du
al
 c
an
 a
ff
ec
t 
th
e 
ex
pr
es
si
on
 o
f p
re
da
to
r-
25
5
in
du
ce
d 
pl
as
ti
ci
ty
 (N
oo
nb
ur
g 
&
 N
is
be
t,
 2
00
5;
 T
ep
lit
sk
y 
et
 a
l.,
 2
00
5;
 C
hi
ve
rs
 e
t 
al
., 
20
07
; 
25
6
Bo
rc
he
rd
in
g 
&
 M
ag
nh
ag
en
, 2
00
8)
. U
su
al
ly
 in
di
vi
d
ua
ls
 in
 b
et
te
r 
co
nd
it
io
n 
ca
n 
in
ve
st
 m
or
e 
on
 
25
7
de
fe
ns
iv
e 
tr
ai
ts
, t
ho
ug
h 
op
po
si
te
 p
at
te
rn
s 
ca
n 
al
so
 b
e 
fo
un
d 
(P
au
w
el
s 
et
 a
l.,
 2
01
0)
. A
ls
o 
25
8
ot
he
r 
se
ns
or
y 
or
ga
ns
, s
uc
h 
as
 c
om
po
un
d 
ey
e 
st
ru
ct
ur
e 
ha
s 
be
en
 s
h
ow
n 
to
 r
es
po
nd
 
25
9
pl
as
ti
ca
lly
 t
o 
fo
od
 li
m
it
at
io
n:
 O
ra
ng
e 
Su
lp
hu
r b
ut
te
rf
lie
s 
su
bj
ec
t 
to
 lo
w
 fo
od
 t
re
at
m
en
t 
26
0
de
ve
lo
pe
d 
pr
op
or
ti
on
al
ly
 la
rg
er
 e
ye
s,
 in
di
ca
ti
ng
 in
cr
ea
se
d 
in
ve
st
m
en
t 
on
 v
is
io
n 
un
de
r 
fo
od
 
26
1
st
re
ss
 (M
er
ry
 e
t 
al
., 
20
11
). 
A
t 
an
y 
ra
te
, w
e 
fo
un
d 
ev
id
en
ce
 t
ha
t o
lfa
ct
or
y 
cu
es
 fr
om
 a
 
26
2
pr
ed
at
or
 –
 e
ve
n 
w
it
ho
ut
 v
is
ua
l c
ue
s 
or
 p
hy
si
ca
l c
on
ta
ct
 –
 c
an
 a
lt
er
 t
he
 p
ot
en
tia
l p
re
y’
s 
26
3
la
te
ra
l l
in
e 
de
ve
lo
pm
en
t.
 
26
4
Lo
ca
l a
da
pt
at
io
n 
in
 p
he
no
ty
pi
c 
pl
as
tic
it
y 
 
26
5
It
 is
 n
ot
 e
nt
ir
el
y 
cl
ea
r 
ho
w
 d
o 
lo
ca
l a
da
pt
at
io
n 
an
d 
ph
en
ot
yp
ic
 p
la
st
ic
it
y 
in
te
ra
ct
, a
nd
 th
is
 
26
6
is
su
e 
ha
s 
sp
ur
re
d 
up
 a
 v
ig
or
ou
s 
de
ba
te
 (D
eW
it
t &
 S
ch
ei
ne
r,
 2
00
4;
 d
e 
Jo
ng
, 2
00
5;
 P
ig
liu
cc
i e
t
26
7
al
., 
20
06
; C
ri
sp
o,
 2
00
8;
 F
us
co
 &
 M
in
el
li,
 2
01
0;
 P
fe
nn
ig
 e
t 
al
., 
20
10
). 
Pl
as
ti
ci
ty
 c
an
 b
e 
se
en
 a
s 
26
8
a 
pr
oc
es
s 
th
at
 e
it
he
r 
im
pe
de
s 
or
 fa
ci
lit
at
es
 a
da
pt
iv
e 
di
ve
rg
en
ce
 a
nd
 s
pe
ci
at
io
n,
 o
r 
as
 a
 
26
9
qu
an
ti
ta
tiv
e 
tr
ai
t t
ha
t 
is
 it
se
lf 
un
de
r 
se
le
ct
io
n.
 It
 s
ee
m
s 
to
 b
e 
cl
ea
r 
th
at
 t
he
 d
eg
re
e 
of
 
27
0
pl
as
ti
ci
ty
 c
an
 c
ha
ng
e 
in
 t
he
 c
ou
rs
e 
of
 e
vo
lu
ti
on
 d
ep
en
di
ng
 o
n 
th
e 
sc
al
e 
of
 e
nv
ir
on
m
en
ta
l 
27
1
an
d 
te
m
po
ra
l v
ar
ia
ti
on
 (G
om
ul
ki
ew
ic
z 
&
 K
ir
kp
at
ri
ck
, 1
99
2;
 M
or
an
, 1
99
2;
 S
ul
ta
n 
&
 S
pe
nc
er
, 
27
2
20
02
; E
rn
an
de
 &
 D
ie
ck
m
an
n,
 2
00
4;
 B
ay
th
av
on
g,
 2
01
1)
. W
he
n 
en
vi
ro
nm
en
ta
l v
ar
ia
ti
on
 is
 
27
3
lo
w
, a
 lo
ca
l p
op
ul
at
io
n 
m
ig
ht
 lo
se
 it
s 
en
vi
ro
nm
en
ta
l s
en
si
tiv
ity
 t
hr
ou
gh
 g
en
et
ic
 a
ss
im
ila
ti
on
, 
27
4
le
ad
in
g 
to
 t
he
 fi
xa
ti
on
 o
f t
he
 o
pt
im
al
 p
he
no
ty
pe
 (W
ad
di
ng
to
n,
 1
95
3;
 C
ri
sp
o
, 2
00
7)
. O
n 
th
e 
27
5
ot
he
r 
ha
nd
, w
he
n 
en
vi
ro
nm
en
ta
l v
ar
ia
ti
on
 is
 h
ig
h 
an
d 
pr
ed
ic
ta
bl
e,
 p
he
no
ty
pi
c 
pl
as
ti
ci
ty
 
27
6
m
ig
ht
 b
e 
fa
vo
ur
ed
 o
ve
r 
fix
ed
 g
en
ot
yp
es
. F
ro
m
 a
 s
en
so
ry
 s
ys
te
m
 p
oi
nt
-o
f–
vi
ew
, s
tu
di
es
 o
f 
27
7
po
pu
la
ti
on
 o
r 
ha
bi
ta
t 
sp
ec
ifi
c 
va
ri
at
io
n 
in
 p
la
st
ic
ity
 a
re
 la
ck
in
g,
 th
ou
gh
 t
he
 n
ee
d 
fo
r 
th
em
 
27
8
ha
s 
be
en
 a
ck
no
w
le
dg
ed
 (D
an
gl
es
 e
t 
al
., 
20
09
). 
W
e 
fo
un
d 
th
at
 p
er
ce
iv
ed
 p
re
da
ti
on
 r
is
k 
27
9
af
fe
ct
ed
 t
w
o 
la
te
ra
l l
in
e 
gr
ou
ps
 in
 a
 h
ab
it
at
 a
n
d 
po
pu
la
ti
on
-d
ep
en
de
nt
 w
ay
. I
n 
th
e 
O
P 
28
0
ne
ur
om
as
t 
gr
ou
p 
po
nd
 s
ti
ck
le
ba
ck
s 
de
ve
lo
pe
d 
m
or
e 
ne
ur
om
as
ts
 in
 th
e 
pr
es
en
ce
 t
ha
n 
in
 th
e 
28
1
ab
se
nc
e 
of
 p
re
da
to
r,
 w
hi
le
 m
ar
in
e 
st
ic
kl
eb
ac
ks
 h
ad
 in
va
ri
an
tl
y 
m
o
re
 n
eu
ro
m
as
ts
 t
ha
n 
th
ei
r 
28
2
po
nd
 c
on
sp
ec
ifi
cs
. T
he
se
 r
es
ul
ts
 s
ug
ge
st
 t
ha
t 
in
 m
ar
in
e 
en
vi
ro
nm
en
ts
 s
el
ec
ti
on
 is
 s
tr
on
ge
r 
28
3
fo
r 
hi
gh
er
 n
eu
ro
m
as
t 
nu
m
be
r 
in
 O
P,
 a
nd
 th
at
 t
he
 n
eu
ro
m
as
t n
um
be
r 
of
 t
hi
s 
ne
ur
om
as
t 
28
4
gr
ou
p 
be
ca
m
e 
fix
ed
, w
he
re
as
 in
 p
on
d 
en
vi
ro
nm
en
ts
 w
he
re
 n
eu
ro
m
as
t 
nu
m
be
r 
w
as
 s
m
al
le
r,
 
28
5
pl
as
ti
ci
ty
 is
 p
re
se
nt
. A
s 
la
rg
er
 n
um
be
r 
of
 n
eu
ro
m
as
ts
 c
an
 in
cr
ea
se
 t
he
 s
en
si
ti
vi
ty
 t
o 
se
ns
or
y 
28
6
st
im
ul
us
 (C
oo
m
bs
 &
 M
on
tg
om
er
y,
 1
99
9;
 Y
os
hi
za
w
a 
et
 a
l.,
 2
01
0;
 Y
os
hi
za
w
a 
&
 Je
ff
er
y,
 2
01
1)
 
28
7
th
e 
pa
tt
er
ns
 w
e 
ob
se
rv
e 
in
 n
eu
ro
m
as
t n
um
be
rs
 o
n 
O
P 
ne
ur
om
as
t g
ro
up
 c
an
 b
e 
in
di
ca
ti
ve
 o
f 
28
8
th
e 
im
po
rt
an
t 
ro
le
 th
at
 it
 h
as
 in
 p
re
da
to
r 
re
co
gn
it
io
n.
 E
ve
n 
th
o
ug
h 
th
e 
p
on
d 
po
pu
la
ti
on
s 
28
9
ha
ve
 b
ee
n 
ad
ap
te
d 
to
 t
he
 a
bs
en
ce
 o
f p
re
da
to
rs
, a
nd
 s
ho
w
ed
 a
 d
ec
re
as
e 
in
 n
eu
ro
m
as
t 
29
0
nu
m
be
rs
 o
n 
th
is
 n
eu
ro
m
as
t 
gr
ou
p,
 t
he
y 
di
sp
la
ye
d 
pl
as
tic
 r
es
po
ns
e 
to
 t
he
 p
re
da
to
r 
29
1
pr
es
en
ce
. T
hi
s 
pa
tt
er
n 
is
 in
tr
ig
ui
ng
 e
sp
ec
ia
lly
 c
on
si
de
ri
ng
 t
ha
t 
m
ar
in
e 
fi
sh
 m
ig
ht
 r
ep
re
se
nt
 
29
2
th
e 
an
ce
st
ra
l f
or
m
. H
ow
ev
er
 s
im
ila
r 
pa
tt
er
n 
w
as
 f
ou
nd
 in
 o
lfa
ct
or
y 
bu
lb
 s
iz
e 
of
 n
in
e-
sp
in
ed
 
29
3
st
ic
kl
eb
ac
k 
br
ai
ns
 (G
on
da
 e
t 
al
., 
20
11
). 
Th
e 
co
m
pl
ex
 p
at
te
rn
s 
fo
un
d 
fr
om
 A
Tr
 s
im
ila
rl
y 
29
4
su
gg
es
t 
th
at
 t
he
 e
vo
lu
ti
on
ar
y 
hi
st
or
y 
af
fe
ct
s 
th
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f l
at
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l p
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f p
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 b
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, b
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 m
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 b
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ra
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t d
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f p
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 d
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f p
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 c
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es
ul
ts
 s
ug
ge
st
s 
th
at
 
30
4
lik
e 
m
an
y 
ot
he
r 
tr
ai
ts
, a
ls
o 
so
m
e 
of
 th
e 
la
te
ra
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 c
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 t
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as
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 m
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ra
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 p
at
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at
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at
er
al
 li
ne
 s
ys
te
m
 p
ro
vi
de
s 
a 
go
od
 m
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 p
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 b
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 c
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m
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 t
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 r
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 b
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l l
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l f
itn
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ra
te
–c
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 b
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at
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at
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 F
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at
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 c
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ra
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 c
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 c
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pr
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 d
ie
t-
36
6
in
du
ce
d 
ph
en
ot
yp
ic
 c
ha
ng
es
 in
 b
od
y 
sh
ap
e 
of
 c
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 c
ar
p.
 P
ro
ce
ed
in
gs
 o
f t
he
 R
oy
al
 S
oc
ie
ty
 
36
7
B
27
3:
 4
31
–4
37
. 
36
8
B
al
ak
, K
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r c
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 c
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 p
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at
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l l
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 o
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 F
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ca
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 o
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 p
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 m
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 p
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